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RESUMEN 
La ramificación basal es considerada una tendencia evolutiva en las palmeras, las 
cuales han llegado a ocupar todos los ecosistemas tropicales. Por otro lado, la 
amplia variabilidad de los caracteres morfológicos es considerada uno de los 
problemas relacionados a la descripción y reconocimiento de especies en 
palmeras, algunos caracteres varían en función de la forma de crecimiento de los 
ejes producidos por semilla o por ramificación basal. En este contexto, el presente 
trabajo describe y compara la morfología y anatomía foliar entre ejes producidos 
por semilla y ejes producidos por ramificación basal en las fases de desarrollo 1, 2 
y 3 de la palmera Astrocaryum carnosum, con la finalidad de conocer como el tipo 
de crecimiento de los ejes, a partir de semilla o ramificación basal, influye en la 
expresión de los caracteres anatómicos y morfológicos. La evaluación y colecta de 
las muestras se realizó en cuatro localidades ubicadas en el valle del Alto 
Huallaga. En cada tipo de crecimiento se midieron cuatro parámetros morfológicos 
y 14 parámetros anatómicos para la fase 1; y 12 parámetros morfológicos y 14 
parámetros anatómicos para las fases 2 y 3. Los resultados indican que en 
Astrocaryum carnosum, el tipo de crecimiento de los ejes, a partir de semilla o 
ramificación basal, no influye en la expresión de caracteres cualitativos 
morfológicos y anatómicos en las tres fases de desarrollo, pero si en la expresión 
de caracteres cuantitativos morfológicos y anatómicos, de los cuales el número de 
hojas, la longitud del pecíolo y el espesor del parénquima en empalizada muestran 
que cada forma de crecimiento produce ejes con adaptaciones propias que les 
permiten desarrollarse. Se discuten estas y otras diferencias en relación a su 
significancia ecológica y taxonómica. 





The basal branching is considered a evolve evolutionary trend in the palms, which 
they have come occupy all tropical ecosystems. On the other hand, wide variability 
of morphological characters is considered one of the problems relation to 
description and recognition of species in palms, some characters vary in relation to 
growth form of axes produced by seed or by basal branching. In this context, the 
present work described and compared the leaf morphology and anatomy between 
axes produced by seed and basal branching in the phases of development 1, 2 
and 3 of Astrocaryum carnosum palm, in order to know how the type of growth of 
the axes, by seed or basal branching, influences in the expression of anatomical 
and morphological characters. Assessment and collection of samples was carried 
out in four localities placed in Alto Huallaga valley. In each growth type were 
measured four morphological parameters and 14 anatomical parameters for phase 
1; and 12 morphological parameters and 14 anatomical parameters for phases 2 
and 3. Results show that in Astrocaryum carnosum, the growth form of the axes, 
by seed or basal branching, does not influences in expression of morphological 
and anatomical qualitative characters in the three phases of development, but 
influences in the expression of morphological and anatomical quantitative 
characters, from which number of leaves, length of petiole and thickness of spongy 
parenchyma show that each growth form produce axes with own adaptations that 
allow them to develop. We discuss these and others differences in relation to 
ecological and taxonomical significance. 






Las plantas clonales son abundantes en los bosques tropicales (Caballé 
1994). Se han planteado muchas ventajas adaptativas del crecimiento clonal, 
tales como: la habilidad para una rápida colonización de espacios abiertos, alta 
competitividad y mayor sobrevivencia bajo condiciones ambientales adversas 
(Bond y Midgley 2001). 
En las palmeras, el crecimiento clonal se da por ramiicación basal, este 
proceso implica la producción de nuevos ejes a partir de yemas laterales ubicadas 
en la base del eje primario (Holttum 1955, Hallé et al. 1978, Tomlinson 1990). Un 
eje está formado por un vástago con raíces (Font Quer, 1982). La ramiicación 
basal se presenta en un 33% de las especies de las palmeras de América 
tropical (Balslev et al. 2011), y las especies que lo desarrollan son denominadas 
cespitosas, siendo caliicadas de solitarias las que no ramiican (Corner 1966). 
La ramiicación basal es considerada una tendencia evolutiva en las palmeras, 
las cuales han llegado a ocupar todos los ecosistemas tropicales (Kahn y De 
Granville 1992), debido que contribuye a reducir su tasa de mortalidad (Svenning 
2000) y porque favorece su establecimiento más eiciente a partir de pequeñas 
poblaciones, haciéndolos buenos colonizadores (Salm et al. 2007).
La sección Huicungo del género Astrocaryum abarca ocho especies cespitosas, 
las cuales tienen una única forma de vida (palmeras con hojas largas con tallo 
mediano o corto) y, sin embargo, su distribución alcanza una gran variedad de 
hábitats desde la región Sub Andina hasta la Amazonía baja (Kahn y Moussa 
1994, Kahn 2008, Kahn y Millán 2013). Según Machahua et al. (2015) el proceso 
de ramiicación basal en Astrocaryum carnosum de la sección Huicungo permite 
una explotación óptima del espacio y asegura la continuidad de la población en 
el tiempo.
Por otro lado, la amplia variabilidad de los caracteres morfológicos es 
considerada uno de los problemas relacionados a la descripción y reconocimiento 
de especies en palmeras, debido que algunas de estas variaciones han sido 
2usadas para separar especies; varios caracteres pueden variar en función de la 
forma de crecimiento de los ejes (Dransield 1999). Según Svenning (2000) la 
producción de ejes por ramiicación basal y a partir de semillas cumplen estrategias 
ecológicas diferentes. Es fundamental conocer toda la variabilidad de los caracteres 
morfológicos que presentan los individuos de una especie para realizar una 
identiicación taxonómica coniable (Dransield 1999).
En este contexto, el presente trabajo describe y compara la morfología y anatomía 
foliar entre ejes producidos por semilla y ejes producidos por ramiicación basal, 
en las fases de desarrollo 1, 2 y 3 de la palmera Astrocaryum carnosum, con la 
inalidad de conocer como el tipo de crecimiento inluye en la expresión de los 
caracteres anatómicos y morfológicos.
32. ANTECEDENTES
2.1. Reproducción en plantas
La reproducción en las plantas con lores son básicamente de dos formas: 
sexual y asexual (Fryxell 1957, Vallejo-Marín et al. 2010). La reproducción sexual 
consiste en la formación de un individuo genéticamente diferente al progenitor a 
través de la fusión de gametos y la producción de semillas; mientras la reproducción 
asexual consiste en la generación de un individuo genéticamente igual al progenitor 
a partir de células meristemáticas (Cook 1985, Kliměs et al. 1997). El tipo más 
común de reproducción asexual en las plantas con lores es la multiplicación 
vegetativa, también conocido como crecimiento clonal o propagación vegetativa. 
La multiplicación vegetativa consiste en la producción de rametos vegetativos 
con potencial para quedar conectados a la planta parental (Fischer y Kleunen 
2002) y son capaces de llevar una vida independiente si se separa de la planta 
progenitora (Cook 1985). Según Tiffney y Niklas (1985) la multiplicación vegetativa 
se presenta en aproximadamente el 70% de las angiospermas, más frecuente en las 
monocotiledóneas que en las dicotiledóneas, como un mecanismo de compensación 
por la ausencia del cambium (Holttum 1955). Debido a que los rametos producidos 
por multiplicación vegetativa, mantienen la conexión a la planta madre, presentan 
ventajas frente a los individuos producidos por semillas, tales como: la habilidad 
para una rápida colonización de espacios abiertos, alta competitividad y mayor 
sobrevivencia bajo condiciones ambientales adversas (Bond y Midgley 2001). 
2.2. Multiplicación vegetativa en palmeras
En las palmeras la multiplicación vegetativa se da por ramiicación basal y 
corresponde al modelo de crecimiento de Tomlinson, este proceso implica la 
producción de nuevos ejes a partir de yemas laterales ubicadas en la base del eje 
primario (Holttum 1955, Hallé et al. 1978, Tomlinson 1990). Este modelo se presenta 
en un 33% de las especies de las palmeras de América tropical (Balslev et al. 2011) 
y las especies que lo desarrollan son denominadas cespitosas, siendo caliicadas 
de solitarias las que no ramiican (Corner 1966). Se ha diferenciado tres formas 
como se puede presentar una especie cespitosa: i) aquellas que producen una 
palmera con múltiples tallos (ej. Astrocaryum jauari, Euterpe oleracea, Oenocarpus 
4mapora, Syagrus stratincola); ii) aquellas que producen un solo tallo con muchos 
brotes basales  (ej. Astrocaryum ulei, Bactris simplicifrons, Oenocarpus minor, 
Wettinia augusta) y; iii) aquellas que producen un solo tallo sin ramiicación basal 
aparente (ej. Geonoma brongniartti, G. macrostachys, Phytelephas macrocarpa), 
pero que mantendrán su capacidad de ramiicar basalmente (Balslev et al. 2011). 
El hábito cespitoso puede ser dominante o variable entre las especies de un género 
(tabla 1) y dentro de una misma especie (tabla 2).
Según Salm et al. (2007) la capacidad para producir nuevos brotes debería 
reducir la vulnerabilidad a ambientes extremos, ya que estas palmeras no dependen 
de un solo meristemo apical; por otra parte, las palmeras cespitosas son menos 
dependientes de la reproducción sexual y podrían, por lo tanto, establecerse 
más eicientemente a partir de pequeñas poblaciones, haciéndolos buenos 
colonizadores. Sin embargo, la proporción de especies de palmeras cespitosas 
es mayor en ambientes más cálidos y húmedos y menor en climas estacionales 
(Balslev et al. 2011).
La ramiicación basal es considerada una tendencia evolutiva en las palmeras, 
debido a que es una forma de compensar el potencial de variación muy limitado 
de la estructura básica de las palmeras, mediante la multiplicación de la misma; 
así, las palmeras han realizado una radiación adaptativa muy completa ocupando 
todos los ecosistemas tropicales (Kahn y Granville 1992), se encuentran en los 
bosques tropicales, del dosel con palmeras grandes al sotobosque, con palmeras 
con tallo corto o subterráneo y formas miniaturizadas; también se encuentran en 
las sabanas y las vegetaciones semiáridas, con palmeras grandes, medianas, y 
palmeras tan reducidas que se confunden con las gramíneas (Kahn y Millán 1992, 
Kahn y Moussa 1994, Kahn y Ferreira 1995, Kahn 2008).
2.2.1. Implicancias del tipo de crecimiento en la taxonomía de las palmeras
La amplia variabilidad de los caracteres morfológicos es considerado uno de 
los problemas relacionados a la descripción y reconocimiento de especies en 
palmeras, ya que algunas de estas variaciones han sido usadas para separar 
especies; así tenemos que los caracteres que pueden ser usados idedignamente 
para distinguir especies en un grupo de palmeras, podrían no ser idedignos para 
5Tabla 1.  Géneros de palmeras Tropicales Americanas dividido de acuerdo a sus 
patrones de ramiicación y la prevalencia de especies cespitosas comparado con 
el número total de especies (Balslev et al. 2011).
Patrones de 
ramiicación
Se indica entre paréntesis prevalencia de especies cespi-
tosas comparado con el número total de especies (cespi-
tosas/total)
Géneros que  sólo 
producen especies 
solitarias
Acrocomia (0/6), Aphandra (0/1), Asterogyne (0/5), 
Attalea (0/64), Barcella (0/1), Calyptrogyne (0/16), 
Calyptronema (0/3), Ceroxylon (0/12), Coccothrinax 
(0/50), Colpothrinax (0/3), Copernicia (0/21), Elaeis (0/1), 
Gastrococcos (0/1), Gaussia (0/5), Hemithrinax (0/3), 
Hexopetion (0/2), Iriartea (0/1), Itaya (0/1), Jubaea (0/1), 
Leucothrinax (0/1), Lytocaryum (0/4), Mauritia (0/2), 
Neonicholsonia (0/1), Parajubaea (0/3), Pseudophoenix 
(0/4), Roystonea (0/10), Sabal (0/16), Schippia (0/1), 
Thrinax (0/3), Washingtonia (0/2), Welia (0/1)
Géneros que producen 
especies solitarias y 
cespitosas 
Aiphanes (11/30), Allagoptera (1/5), Astrocaryum (13/40), 
Brahea (3/10), Butia (2/17), Chamaedorea (20/108), 
Chelyocarpus (1/4), Cryosophila (2/10), Dictyocaryum 
(1/3), Euterpe (5/7), Geonoma (56/82), Hyospathe (4/6), 
Leopoldinia (2/3), Manicaria (1/2), Oenocarpus (3/9), 
Pholidostachys (1/4), Phytelephas (1/5), Prestoea (9/10), 
Reinhardtia (4/6), Socratea (1/4), Syagrus (17/51), 
Synechanthus (1/2), Trithrinax (3/4), Wettinia (4/21)
Géneros que sólo 
producen especies 
cespitosas
Acoelorrhaphe (1/1), Ammandra (1/1), Bactris (76/76), 
Desmoncus (12/12), Iriartella (2/2), Lepidocaryum (1/1), 
Mauritiella (4/4), Raphia (1/1), Rhapidophyllum (1/1), 
Serenoa (1/1), Wendlandiella (1/1), Zombia (1/1).
6Tabla 2.  Frecuencia de individuos cespitosos en especies de palmeras 
Amazónicas (Kahn y de Granville 1992).













7otros grupos, ejemplos de tales caracteres son aquellos relacionados a la forma de 
crecimiento (ej. forma de la hoja de las plántulas producidas por semillas y brotes 
producidos por ramiicación basal), pecíolo (presente o ausente), disección de 
la lámina (entera o dividida regular o irregularmente), inlorescencia (número de 
órdenes de ramiicación) y fruto (forma y color) (Dransield 1999). Según Svenning 
(2000)  la producción de ejes por ramiicación basal es considerada una estrategia 
de crecimiento mientras que, la producción de ejes por semillas corresponde a una 
estrategia de propagación-dispersión.
Es fundamental conocer toda la variabilidad morfológica de los caracteres que 
presentan los individuos de una especie, relacionados a su forma de crecimiento, 
estadíos de desarrollo, entre otros, para realizar una identiicación taxonómica 
coniable.
2.3. Estructura de la anatomía foliar de las palmeras
Según Tomlinson (1990) y Tomlinson et al. (2011) la estructura general de la 
anatomía foliar de las palmeras muestra los siguientes elementos (Fig. 1):
Epidermis.-
Las células epidérmicas se disponen en ilas longitudinales, son angostas de 
paredes engrosadas y fuertemente cutinizadas. Se distinguen principalmente en dos 
tipos, células costales (ubicadas sobre las nervaduras) y las células intercostales 
(ubicadas entre las nervaduras).
El complejo estomático presenta principalmente dos componentes: las células de 
guardia y las células subsidiarias. Las células de guardia están a veces hundidas y 
las células subsidiarias son laterales y están usualmente al mismo nivel las paredes 
de las células de guardia.
Hipodermis.-
Está conformada por una o varias capas de células incoloras que se ubican debajo 
de la epidermis, las células hipodérmicas son usualmente más grandes que las 



















































































































El mesóilo presenta los siguientes componentes: clorénquima y ibras. El 
clorénquima está compuesto por células redondeadas de paredes delgadas. En 
muchas hojas las células son uniformemente isodiamétricas, pero en las hojas 
dorsiventrales se diferencia en células en empalizada. Las ibras no vasculares se 
encuentran en casi todas las hojas de las palmeras, están solitarias o en agregados 
formando paquetes. Las ibras individuales son muy largas y usualmente no 
ligniicadas (Tomlinson 1961). La frecuencia y distribución de las ibras es bastante 
constante y es un carácter diagnóstico.
Haces vasculares.-
Los haces vasculares se encuentran formando nervaduras longitudinales y 
transversales. Las nervaduras longitudinales son paralelas al eje principal de la 
lámina o pinna y se encuentran conectadas por nervaduras transversales, con 
un espaciamiento y frecuencia diagnóstico para cada especie. Las nervaduras 
transversales a menudo tienen un curso irregular y conectan solo con las nervaduras 
de mayor tamaño. 
2.4. Generalidades del género Astrocaryum 
2.4.1. Ecología y ramiicación basal 
El género Astrocaryum comprende 40 especies (Kahn 2008) distribuidos desde 
América Central a Brasil y Bolivia, mayormente se encuentran debajo de los 1000 
m de elevación, excepto Astrocaryum faranae que crece hasta los 1650 m en 
Perú (Kahn et al. 2011). Este género es comúnmente encontrado en la mayoría 
de ecosistemas tropicales de América del Sur y en los bosques del Atlántico y 
el Pacíico de Centro América. El género Astrocaryum abarca cinco formas de 
crecimiento de las ocho descritas para las palmeras (Balslev et al. 2011), desde 
grandes palmeras en la copa del bosque hasta pequeñas palmeras acaulescentes 
ocultas en la vegetación arbustiva semiárida (Kahn 2008); su alta diversidad, formas 
de vida y su común distribución en los ecosistemas tropicales han hecho que este 
género sea considerado como un modelo para estudiar la historia biogeográica 
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de los Neotrópicos, ya que éste puede proveer luces dentro de la evolución de los 
géneros de las tierras bajas de la Amazonía (Roncal et al. 2013).
De acuerdo a un reciente estudio el sistema de ramiicación basal en dos especies 
de Astrocaryum (A. carnosum y A. huicungo) está compuesto de un conjunto de 
rizomas cortos, unidos a través de conexiones delgadas, donde cada nuevo eje 
desarrolla su propio rizoma y sistema de raíces; así mismo nos muestra como 
de acuerdo al desarrollo del individuo cespitoso el sistema de ramiicación basal 
cambia su estructura, el cual está constituido por un rizoma principal subterráneo 
en forma de saxofón y pequeños brotes o por dos o tres rizomas de igual tamaño 
en los individuos juveniles, y por varios rizomas de diferentes tamaños y formas que 
se encuentran muy cercanos entre ellos en los individuos adultos (Machahua et al. 
2015) (Fig. 2).
La ramiicación basal se presenta en 14 especies del género Astrocaryum, 
las cuales son denominadas cespitosas (Corner 1966) (Tabla 1), ocho de ellas 
pertenecen a la sección Huicungo (Balslev et al. 2011, Kahn y Millán 1992, 2009, 
2013), las cuales presentan una única forma de vida (palmeras con hojas largas 
con tallo mediano o corto) y, sin embargo, su distribución alcanza una gran variedad 
de hábitat desde la región subandina hasta la Amazonía baja (Kahn y Moussa 1994, 
Kahn y Millán 1992, Kahn 2008, Kahn et al. 2011, Kahn y Millán 2013) (Fig. 3) . 
Según Machahua et al. (2015) el proceso de ramiicación basal en Astrocaryum 
carnosum y A. huicungo de la sección Huicungo permite una explotación óptima del 
espacio y asegura la continuidad de la población en el tiempo.
La frecuencia de individuos cespitosos en el género Astrocaryum varía entre las 
especies, 85% para A. huicungo (Machahua et al. 2015), 38% para A. gynacanthum 
(Kahn y Granville 1992) y 62% para A. urostachys (Svenning 2000). Así mismo, 
el porcentaje de individuos cespitosos parece estar relacionado con factores 
ambientales, ya que Kahn y Granville (1992) y Machahua et al. (2015) reportaron 
respectivamente 43% y 75% de individuos cespitosos para Astrocaryum carnosum.
2.4.2. Anatomía foliar 
Tomlinson (1961) da inicio al estudio anatómico del género Astrocaryum 
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 Figura 2. Sistema de ramiicación basal en dos especies de la sección Huicungo 
del género Astrocaryum (A. carnosum y A. huicungo). A-C) En individuos juveniles. 
D-E) En individuos adultos. (Machahua et al. 2015).
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 Figura 3. Distribución de la sección Huicungo del género Astrocaryum (Arecaceae) 
en Perú (Kahn et al. 2011). 
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describiendo la anatomía foliar de Astrocaryum rostrarum (=Hexopetion 
mexicanum), y Astrocaryum sclerophyllum. Schulter et al. (1993) mostraron que 
las hojas bilaterales de la especie rupícola, Astrocaryum jauari, están cubiertas 
con una capa gruesa de cera que las protege de la inundación. Henderson (2006) 
describe los caracteres de la anatomía foliar de Astrocaryum alatum (=Hexopetion 
alatum). Pintaud et al. (2008) corroboró una clara divergencia de Astrocaryum 
mexicanum y A. alatum del resto del género Astrocaryum en base a caracteres 
morfológicos y anatómicos, lo que permitió restablecer el género Hexopetion a partir 
de estas dos especies. Millán & Kahn (2010) describieron la anatomía foliar de 
23 especies de Astrocaryum y dos especies del género Hexopetion, concluyendo 
que en Astrocaryum varios caracteres anatómicos de la lámina, nervadura principal 
y la vaina permiten diferenciar las especies entre sí, y elaborar una clave de 
identiicación de las especies; así mismo también lograron identiicar caracteres 
anatómicos que diferencian al género Astrocaryum del género Hexopetion. También 
se ha caracterizado la anatomía foliar y las propiedades isicoquímicas de las ibras 
de Astrocaryum chambira (Rivas 2012, Marín et al. 2012). 
Según Millán y Kahn (2010) la anatomía foliar de Astrocaryum carnosum en 
estadío plántula se caracteriza principalmente por presentar: estomas con seis 
células subsidiarias, cuatro laterales y dos terminales, estas últimas se encuentran 
superpuestas sobre las células subsidiarias laterales externas e internas; los 
paquetes de ibras no vasculares presentan forma arrosetada y redondeada 
dispuestas en hileras por encima de la hipodermis abaxial; así mismo de acuerdo 
al análisis fenético basado en caracteres anatómicos y morfológicos esta especie 
está asociada con Astrocaryum faranae, la cual es también una especie cespitosa 
que presenta individuos con hábito solitario.
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3. HIPÓTESIS
En la ramiicación basal los ejes quedan generalmente conectados a la planta 
madre, lo que permite un tipo de integración isiológica con el eje parental. Tal 
condicion diiere de los ejes producidos por semillas los cuales se desarrollan 
independientemente de la planta madre. Por tanto el tipo de crecimiento de los ejes 





Comparar  la morfología y anatomía foliar entre ejes producidos por semilla 
y por ramiicación basal en tres fases de desarrollo de Astrocaryum carnosum 
(Arecaceae).
4.2. Objetivos Especíicos
•	 Caracterizar la morfología foliar de ejes producidos por semilla y por 
ramiicación basal en las fases de desarrollo 1,2 y 3 de A. carnosum.
•	 Caracterizar la anatomía foliar de ejes producidos por semilla y por 
ramiicación basal en las fases de desarrollo 1, 2 y 3 de A. carnosum.
•	 Comparar parámetros cuantitativos morfológicos foliares entre los ejes 
producidos por semilla y los ejes producidos por ramiicación basal en las 
fases de desarrollo 1, 2 y 3 de A. carnosum. 
•	 Comparar parámetros cuantitativos anatómicos foliares entre los ejes 
producidos por semilla y los ejes producidos por ramiicación basal en las 
fases de desarrollo 1, 2 y 3 de A. carnosum. 
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5. MATERIALES Y MÉTODOS
5.1. Área de estudio
Ubicación 
La evaluación y colecta de las muestras se llevó a cabo en cuatro localidades 
ubicadas en el valle del Alto Huallaga (Figuras 4 y 5); dos pertenecientes a la 
región Huánuco: Tres de Mayo (8°28’46’’S, 76°21’18’’O, 514 msnm; Distrito Cholón, 
Provincia Marañón) y La Banda (8°28’23’’S, 76°20’03’’O, 503 msnm; Distrito 
Cholón, Provincia Marañón), y dos para la región San Martín: Tomás (8°25’30’’S, 
76°29’51’’O, 542 msnm; Distrito Uchiza, Provincia Tocache) y Puerto Rico (8°33’54’’S, 
76°16’47’’O, 510 msnm; Distrito Nuevo Progreso, Provincia Tocache).
Clima
Según las zonas de vida del Perú (Tosi 1960), las localidades de muestreo 
pertenecen a un Bosque Tropical Húmedo, con precipitación pluvial anual promedio 
de 1340 mm y  temperatura anual promedio de 25,0 °C (GTZ et al. 2008).
Geomorfología
El área de muestreo corresponde a un valle de sedimentación luvialuvial, 
constituido por áreas relativamente planas, donde se encuentran las terrazas bajas 
(aprox. 400 m) inundables con diferentes sistemas de drenaje. Se encuentra próxima 
a los márgenes del río Huallaga y sujeta a inundaciones periódicas (PRODATU et 
al. 2006, GTZ et al. 2008).
 Vegetación
La vegetación se caracteriza por presentar árboles que no superan los 30 m, 
también se encuentran algunas especies de palmeras arbóreas como: Euterpe 
precatoria, Mauritia lexuosa, Socratea exhorriza, Oenocarpus sp, Bactris sp. 
Se  caracteriza además por la presencia de bosques con diferentes grados de 
intervención debido al impacto de la agricultura y el establecimiento de pastura para 




















































































































5.2. Material de estudio
5.2.1. Especie estudiada
Astrocaryum carnosum F. Kahn & B. Millán (Subgénero: Monogynanthus; 
Sección: Huicungo; Subsección: Huicungo) (Kahn y Millán 1992, Kahn y Moussa 
1994, Kahn 2008), es una palmera cespitosa; subacaulescente o con tallo hasta 2 
m de alto, 18 cm de diámetro, inerme con cicatrices foliares prominentes, vainas 
de las hojas muertas persistentes en la parte superior. Hojas 8–12, hasta 750 cm 
de largo; vaina hasta 150 cm de largo, densamente setosa, márgenes ibrosos, 
cara abaxial con aguijones densos, de color negro, fulvo-tomentosos, hasta 20 
cm de largo; pecíolo hasta 120 cm de largo, con aguijones 3–6 cm de largo, más 
o menos dispuestos en grupos; raquis 300–630 cm de largo, tomentoso marrón-
rojizo con setas negras y aguijones negros aplanados, hasta 35 cm de largo en 
la parte proximal; pinnas 85–120 por lado, regularmente dispuestas en un mismo 
plano; pinna proximal 61–124 cm de largo, 1–2,5 cm de ancho; pinna medial 80–
144 cm de largo, 4–6 cm de ancho; pinna apical 28–60 cm de largo, 2,5–7,5 cm 
de ancho. Inlorescencia e infrutescencia erguidas; próilo hasta 100 cm de largo, 
aplanado, densamente setoso, marrón claro a oscuro; bráctea peduncular hasta 
100 cm, densamente cubierta de setas de color marrón claro en la parte proximal, 
otras más rígidas entremezcladas con aguijones de color marrón oscuro en los 
dos tercios distales; pedúnculo hasta 170 cm de largo, con pocos aguijones; raquis 
15–40 cm de largo, raquillas numerosas, parte proximal glabra, parte distal con las 
lores estaminadas, una sola lor pistilada en el punto de inserción de la raquilla 
en el raquis. Flor estaminada con 3 sépalos pequeños, 0,7 - 1,2 mm de largo; 
pétalos 3, de color marrón, 2,7 - 3,0 mm de largo; estambres 6; pistilodio pequeño, 
tripartido. Flor pistilada, cáliz tubular, levemente tridentado, 10,8 - 13,4 mm de 
largo, hirsuto, con muchos aguijones amarillos a marrón, 1–3 mm de largo; corola 
subigual o levemente más corta que el cáliz, oblonga a tubular, 10,8 - 12,4 mm de 
largo, cubierta de aguijones de color marrón a negro; anillo estaminodial entero, 
membranáceo, 6-dentado. Fruto turbinado, 3,5–4,2 cm diámetro, 6,6–7,4 cm de 
largo incluyendo el rostro, 0,8–1,1 cm de largo; epicarpo con tomento marrón, con 
aguijones lexuosos, negros; mesocarpo anaranjado, muy carnoso en la madurez 
(Fig. 6).
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Distribución: Es una especie endémica del Perú (Millán 2006). Se distribuye en 
la región occidental de la cuenca amazónica en el valle del Alto Huallaga, desde 
Tocache a Tingo María (Kahn y Millán 1992, Kahn 2008, Kahn et al. 2011).
5.2.2. Formas de crecimiento
Astrocaryum carnosum genera nuevos ejes a partir de dos formas de crecimiento:
1. Por semilla: los ejes son generados a partir de la germinación de la semilla, por 
tanto se desarrollan independientemente de la planta madre (Fig. 7A).
2. Por ramiicación basal: los ejes son generados a partir de yemas laterales en la 
base del tallo primario, los cuales quedan unidos a la planta madre por su rizoma 
(Fig. 7B).
5.2.3. Fases de desarrollo
Durante el desarrollo de Astrocaryum carnosum, luego de germinar, las hojas de 
la palmera pasan por varias etapas de transformación (Tomlinson 1990). La fase 
1 corresponde a las plántulas con hojas de lámina entero bíido (Fig. 8A), la fase 
2 a los juveniles de hojas irregularmente pinnadas con 2 a 6 pares de pinnas (Fig. 
8C) y la fase 3 a los juveniles de hojas con lámina irregularmente pinnadas con 7 
a 21 pares de pinnas (Fig. 8B). Transformaciones similares se observan durante el 
desarrollo de los ejes producidos por ramiicación basal.
5.3. Diseño de muestreo, registro y análisis de datos
5.3.1. Muestreo seleccionado y parámetros morfológicos
Se establecieron 30 cuadrantes de 20x20 m, para lo cual se eligió una palmera 
adulta como base de una esquina cuadrante y se consideró una distancia mínima 
de separación entre cuadrantes de 40 m (Anthelme et al. 2010). Los cuadrantes 
fueron distribuidos de la siguiente manera: 10 cuadrantes en la localidad Tres de 
Mayo, 5 cuadrantes en La Banda, 5 cuadrantes en Tómas y 10 cuadrantes en 
Puerto Rico.
Para asegurar que un eje es producido por ramiicación basal se desenterró el 






















































































Figura 7. Formas de crecimiento de los ejes de Astrocaryum carnosum. A) Eje 
producido por semilla. B) Eje producido por ramiicación basal. (Machahua, 
2015)
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 Figura 8.  Fases de desarrollo de Astrocaryum carnosum. A) fase 1. B) fase 3. C) 
fase 2.
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 Figura 9.  Ramiicación basal en Astrocaryum carnosum. A) eje en fase 3 
conectado a la planta madre. B-C) Detalle de la conexión de un eje al rizoma 

















































































Tabla 3. Parámetros morfológicos considerados en el registro de 
Fase Caracteres morfológicos Descripción
1
Número de hojas de un eje
Largo del pecíolo (cm) de una hoja de un eje
Largo  de la lámina (cm) de una hoja de un eje
Ancho de la lámina (cm) de una hoja de un eje
2 y 3
Número de hojas de un eje
Largo del pecíolo (cm) de una hoja de un eje
Largo de la lámina (cm) de una hoja de un eje
Largo pinna basal (cm) de una hoja de un eje
Ancho pinna basal (cm) de una hoja de un eje
Número nervaduras pinna basal de una hoja de un eje
Largo pinna media (cm) de una hoja de un eje
Ancho pinna media (cm) de una hoja de un eje
Número nervaduras pinna media de una hoja de un eje
Largo pinna apical (cm) de una hoja de un eje
Ancho pinna apical (cm) de una hoja de un eje
Número nervaduras pinna apical de una hoja de un eje
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Para la fase 1, los ejes producidos por semilla se hallaron en los 30 cuadrantes 
establecidos. Sin embargo, los ejes producidos por ramiicación basal solo se 
hallaron en cinco de los 30 cuadrantes establecidos, los cuales están distribuidos 
en la localidad Tres de Mayo. Por tanto, solamente en estos cinco cuadrantes se 
evaluaron ambos tipos de ejes. Se midieron cuatro parámetros morfológicos (Tabla 
3).
Para la fase 2 y 3, los ejes producidos por semilla y los ejes producidos por 
ramiicación basal fueron evaluados en los 30 cuadrantes establecidos. Para cada 
fase se midieron 12 parámetros morfológicos (Tabla 3, ig. 10A-C).
5.3.2. Muestreo seleccionado y parámetros anatómicos
De los ejes muestreados en la evaluación morfológica, se tomaron secciones 
de la pinna media (Fig. 11D); para la fase 1, de 5 ejes producidos por semilla y 5 
ejes producidos por ramiicación basal, evaluados en cinco cuadrantes distribuidos 
en la localidad de Tres de Mayo; y para las fases 2 y 3  de 10 ejes producidos por 
semilla y 10 ejes producidos por ramiicación basal, evaluados en 3 cuadrantes en 
la localidad Tres de Mayo, 2 cuadrantes en La Banda, 2 cuadrantes en Tomás y 3 
cuadrantes en Puerto Rico. 
Las secciones fueron ijadas en solución FAA (formol, ácido acético, alcohol 
etílico). Se realizaron cortes transversales a mano alzada y raspados para obtener 
la epidermis abaxial (Johansen 1940, Martens y Uhl 1980, D’ Ambrogio 1986, Millán 
y Kahn 2010), los cuales pasaron por un proceso de aclarado con hipoclorito de 
sodio (4%). La tinción fue realizada con safranina al 1% y el montaje con gelatina 
fenicada (Fig. 11A-E). Se prepararon tres láminas por muestra.
Se registraron datos cuantitativos de 14 parámetros anatómicos (Tabla 4). Se 
realizaron tres réplicas de las mediciones por muestra. Las mediciones anatómicas 
se realizaron con el programa Leica LAS (Leica Microsystems 2013), usando un 




Los análisis se realizaron con el  paquete estadístico SPSS Statistics 20.0®. Se 
procedió en dos pasos: i) se evaluó la distribución normal de las variables por medio 
de la prueba estadística de Kolmogorov-Smirnov (p< 0,05); ii) se determinaron los 
parámetros que presentan una diferencia signiicativa entre los ejes producidos por 
semilla y los ejes producidos por ramiicación basal para las fases 1, 2 y 3; aplicando 
el análisis de varianza (ANOVA) para los parámetros que presentaron distribución 
normal (p< 0,05) y la prueba de Kruskal Wallis (p< 0,05) para los parámetros que 
no presentaron distribución normal.
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Tabla 4. Parámetros anatómicos considerados en el registro de datos para las 
fases 1, 2 y 3.
Espesor de la lámina foliar (µm)
Espesor de la epidermis adaxial (µm)
Espesor de la epidermis abaxial (µm)
Espesor de la hipodermis adaxial (µm)
Espesor de la hipodermis abaxial (µm)
Espesor del parénquima cloroiliano en empalizada (µm)
Espesor del parénquima cloroiliano esponjoso (µm)
Largo del paquete de ibras no vasculares adyacente a la hipodermis adaxial (µm)
Ancho del paquete de ibras no vasculares adyacente a la hipodermis adaxial (µm)
Largo del paquete de ibras no vasculares ubicados en el parénquima en empalizada (µm)
Ancho del paquete de ibras no vasculares ubicados en el parénquima en empalizada (µm)
Número de capas del parénquima cloroiliano en empalizada
Número de capas del parénquima cloroiliano esponjoso 
Densidad estomática
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 Figura 11.  Trabajo de laboratorio. A) Corte transversal a mano alzada. B) Raspado 
de la epidermis. C) Aclarado con hipoclorito de sodio. D) Tinción con safranina. E) 




6.1. Análisis descriptivo 
6.1.1. Morfología foliar 
6.1.1.1. Eje producido por semilla en fase 1 (Fig. 12A)
La morfología foliar se caracteriza por presentar: vaina con indumento color 
ferrugíneo o grisáceo en la supericie abaxial y margen ibroso con setas negras; 
pecíolo de 12,0 – 39,5 cm de longitud con indumento color ferrugíneo o grisáceo 
que se encuentra por secciones y aguijones negros presentes o ausentes; lámina 
entera bíida de 16,5 – 47,7 cm de longitud y de 6,0 – 17,0 cm de ancho con 
indumento color blanquecino en el lado abaxial y aguijones negros en los bordes.
6.1.1.2. Eje producido por ramiicación basal en fase 1 (Fig. 12B)
La morfología foliar se caracteriza por presentar: vaina con indumento color 
ferrugíneo o grisáceo en la supericie abaxial y de margen ibroso con setas negras; 
pecíolo de 22,0 – 52,0 cm de longitud con indumento color ferrugíneo o grisáceo 
que se encuentra por secciones y aguijones negros presentes o ausentes; lámina 
entera bíida de 17,5 – 35,0 cm de longitud y de 8,5 – 12,5 cm de ancho con 
indumento color blanquecino en el lado abaxial y aguijones negros en los bordes.
6.1.1.3. Eje producido por semilla en fase 2 (Fig. 13)
La morfología foliar se caracteriza por presentar: vaina con indumento color 
ferrugíneo o grisáceo en la supericie abaxial y margen ibroso con setas negras; 
pecíolo de 33,0 – 93,5 cm de longitud con indumento color ferrugíneo o grisáceo 
que se encuentra por secciones y aguijones negros presentes o ausentes de 3,1 
–  5 cm de longitud; raquis de 24,4 - 70.0 cm de longitud con indumento color 
ferrugíneo-grisáceo, con presencia o ausencia de setas negras, aguijones negros 
presentes o ausentes de 3,4 - 5 cm; lámina de 27,5 – 104,0 cm de longitud con 
indumento color blanquecino en el lado abaxial y aguijones negros en los bordes, 
pinna basal de 30,0 – 76,0 cm de longitud y  1,7 – 12,2 cm de ancho con 1 – 7 
nervaduras principales, pinna media de 30,5 – 71,5 cm de longitud y 1,4 – 11,6 cm 
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Figura 12. Astrocaryum carnosum en fase 1. A) eje producido por semilla. 
B) eje producido por ramiicación basal.
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de ancho con 1 – 7 nervaduras principales; pinnas laterales de 3 – 10 nervaduras 
principales se disponen en dos pares opuestas entre si y se ubican casi al mismo 
nivel, el primer par de pinnas se ubica a 22,5 cm del ápice del raquis con una 
diferencia entre sus posiciones de 0,6 cm, el segundo par de pinnas se ubica a 
38,3 cm del ápice del raquis con una diferencia entre sus posiciones de 1,5 cm; 
pinna apical de 23,0 – 55,5 cm de longitud y  9,0 – 29,0 cm de ancho con 12 – 23 
nervaduras principales.
6.1.1.4. Eje producido por ramiicación basal en fase 2 (Fig. 14)
La morfología foliar se caracteriza por presentar: vaina con indumento color 
ferrugíneo o grisáceo en la supericie abaxial y margen ibroso con setas negras; 
pecíolo de 34,0 – 178,0 cm de longitud con indumento color ferrugíneo o grisáceo 
que se encuentra por secciones, aguijones negros presentes o ausentes de 3,1 
– 5,0 cm de longitud; raquis de 24,0 – 88,5 cm de longitud con indumento color 
ferrugíneo-grisáceo, con presencia o ausencia de setas negras; aguijones negros 
presentes o ausentes de 1,7 – 6,4 cm de longitud; lámina de 45,0 – 123,3 cm de 
longitud con indumento color blanquecino en el lado abaxial y aguijones negros en 
los bordes, pinna basal de 38,1 – 89,0 cm de longitud y  de 2,3 – 13,7 cm de ancho 
con 2 – 9 nervaduras principales, pinna media de 34,9 – 81,0 cm de longitud y 
1,4 – 10,4 cm de ancho con 1 – 7 nervaduras principales; pinnas laterales de 3 – 9 
nervaduras principales se disponen en dos pares opuestas entre si y se ubican casi 
al mismo nivel, el primer par de pinnas se ubica  a 24,5 cm del ápice del raquis con 
una diferencia entre sus posiciones de 1,1 cm, el segundo par de pinnas se ubica 
a 46,9 cm del ápice del raquis con una diferencia entre sus posiciones de 1,0 cm; 
pinna apical de 29,0 – 64,5 cm de longitud y  10,3 – 33,0 cm de ancho con 13 – 25 
nervaduras principales.
6.1.1.5. Eje producido por semilla en fase 3 (Fig. 15)
La morfología foliar se caracteriza por presentar: vaina con indumento color 
ferrugíneo o grisáceo en la supericie abaxial y margen ibroso con setas negras; 
pecíolo de 34.0 - 183.0 cm de longitud con indumento color ferrugíneo o grisáceo 
que se encuentra por secciones y aguijones negros presentes o ausentes  de 1.3 
– 6.5 cm de longitud; raquis de 70.5 – 143.0 cm de longitud con indumento color 
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Figura 14. Eje producido por ramiicación basal en fase 2. A) Hábito. B) Lámina.  
C) Raquis. D) Pecíolo.
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Figura 15. Eje producido por semilla en fase 3. A) Hábito. B) Vaina. C) Pecíolo. 
D) Raquis. E) Lámina.
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ferrugíneo o grisáceo, setas negras presentes o ausentes, y aguijones negros 
presentes o ausentes de 2.0 – 4.5 cm de longitud; lámina de 72 - 212.0 cm de 
longitud con un indumento color blanquecino en el lado abaxial y aguijones negros 
en los bordes, pinna basal de 19.0 - 94.0 cm de longitud y  1.1 - 7.5 cm de ancho 
con 1 – 6 nervaduras principales, pinna media de 18.0 - 104.0 cm de longitud y 
1.6 - 17.8 cm de ancho con 1 – 9 nervaduras principales; pinnas laterales de 3 – 9 
nervaduras principales se disponen en dos pares opuestas entre si y se ubican casi 
al mismo nivel, el primer par de pinnas se ubica  a 36.6 cm del ápice del raquis con 
una diferencia entre sus posiciones de 1.6 cm, el segundo par de pinnas se ubica 
a 59.9 cm del ápice del raquis con una diferencia entre sus posiciones de 1.9 cm; 
pinna apical de 25.0 - 88.0 cm de longitud y  20.0 - 52.0 cm de ancho con 18 – 36 
nervaduras principales.
6.1.1.6. Ejes producidos por ramiicación basal en fase 3 (Fig. 16)
La morfología foliar se caracteriza por presentar: vaina con indumento color 
ferrugíneo o grisáceo en la supericie abaxial y de margen ibroso con setas negras; 
pecíolo de 46.0 - 247.0 cm de longitud con indumento color ferrugíneo o grisáceo 
que se encuentra por secciones y aguijones negros presentes o ausentes  de 3.3 
– 5.3 cm de longitud; raquis de 57.5 – 163.0 cm de longitud con indumento color 
ferrugíneo o grisáceo, setas negras presentes o ausentes, y aguijones negros 
presentes o ausentes de 1.3 – 3.5 cm de longitud; lámina de 91.0 - 196.0 cm de 
longitud con indumento color blanquecino en el lado abaxial y aguijones negros 
en los bordes, pinna basal de 27.5 - 94.4 cm de longitud y  0.9 - 6.2 cm de ancho 
con 1 – 4 nervaduras principales, pinna media de 26.0 - 92.0 cm de longitud y 1.2 
- 14.0 cm de ancho con 1 – 10 nervaduras principales; pinnas laterales de 3 – 10 
nervaduras principales se disponen en dos pares opuestas entre si y se ubican casi 
al mismo nivel, el primer par de pinnas se ubica  a 38.8 cm del ápice del raquis con 
una diferencia entre sus posiciones de 1.5 cm, el segundo par de pinnas se ubica 
a 63.6 cm del ápice del raquis con una diferencia entre sus posiciones de 2.9 cm; 
pinna apical de 33.8 - 72.0 cm de longitud y  12.0 - 49.0 cm de ancho con 13 – 30 
nervaduras principales. 
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Figura 16. Eje producido por ramiicación basal en fase 3. A) Hábito. B) Vaina. C) 
Pecíolo. D) Raquis. E) Lámina.
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6.1.2. Anatomía foliar 
6.1.2.1. Eje producido por semilla en fase 1
La anatomía foliar en sección transversal (Fig.17) se caracteriza por presentar: 
Epidermis adaxial, monoestratiicada de 5,1 – 7,2 µm de espesor, formada por 
células rectangulares y cuadrangulares, las cuales al llegar a la zona del pliegue 
presentan una forma triangular u ovoide de mayor tamaño.
Epidermis abaxial, monoestratiicada de 5,4 – 12,0 µm de espesor, formada por 
células generalmente ovaladas de tamaño heterogéneo, siendo dorsiventralmente 
comprimidas a nivel de los haces mayores y en la zona de pliegue, con tricomas 
cilíndricos simples pluricelulares y estomas ubicados al nivel de las células 
epidérmicas.
Hipodermis adaxial, monoestratiicada de 9,3 – 14,3 µm de espesor, formada por 
células rectangulares de espesor uniforme, el cual aumenta a nivel de los haces 
secundarios para unirse a las células de extensión del haz, en la zona de pliegue 
las células presentan forma cuadrangular con paredes celulares engrosadas.
Hipodermis  abaxial, monoestratiicada de 11,1 – 20,2 µm de espesor, de mayor 
espesor que la hipodermis adaxial, formada por células rectangulares y fusiformes, 
el cual se reduce a nivel del haz mayor donde es reemplazada por ibras y en la 
zona de pliegue.
Parénquima en empalizada, formado por una o dos capas de células, de 19,0 
– 35,2 µm de espesor, en la zona de pliegue las células de la primera capa se 
agrandan y son conocidas como células de expansión.
Parénquima esponjoso, formado por dos a cuatro capas de células poliédricas, 
de 33,4 – 65,8 µm de espesor, en la zona próxima al pliegue la capa que limita con 
la hipodermis abaxial es reemplazada por células rectangulares que se acortan al 
llegar a la zona media del pliegue.
Fibras no vasculares (FNV), se encuentran en el mesóilo, solitarias, en grupos 
de 2-4 y formando paquetes que se distribuyen en tres ilas; en la primera ila los 
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paquetes de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se encuentran adyacentes a 
la hipodermis adaxial, de 19.3 – 33.1 µm de longitud; en la segunda ila los paquetes 
de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se ubican entre el parénquima en 
empalizada y el parénquima esponjoso, de 19.0 – 33.7 µm de longitud; en la tercera 
ila los paquetes de FNV presentan forma circular y se ubican en el parénquima 
esponjoso; los tres tipos de paquetes de FNV están rodeados por estegmatos 
(cuerpos de sílice), las FNV solitarias y en grupos de 2-4  se encuentran adyacentes 
a la hipodermis adaxial, abaxial y en el parénquima cloroiliano.
Haz vascular mayor, presenta forma circular u ovada; xilema formado por varios 
vasos de protoxilema y uno o dos vasos de metaxilema dispuestos hacia el lado 
abaxial; loema distribuido en tres o cuatro paquetes que se disponen en forma 
de media luna alrededor del xilema; extensión del haz formada por ibras y dos 
o tres células parenquimáticas; vaina del haz incompleta, formada por células 
parenquimáticas que se disponen lateralmente. 
En vista supericial (Fig. 18) se caracteriza por presentar: epidermis adaxial 
formada por células con forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente; 
epidermis abaxial formada  por células con forma poligonal alargada dispuestas 
verticalmente; y estomas presentes solamente en la cara abaxial, especíicamente 
en la región intercostal, formados por seis células subsidiarias, dos laterales a cada 
una de las células oclusivas y dos terminales con forma triangular, superpuestas a 
los extremos de las laterales externas e internas.
6.1.2.2. Eje producido por ramiicación basal en fase 1
La anatomía foliar en sección transversal (Fig.19) se caracteriza por presentar: 
Epidermis adaxial monoestratiicada de 4,9 – 8,6 µm de espesor, formada por 
células rectangulares y cuadrangulares, las cuales al llegar a la zona del pliegue 
presentan una forma triangular u ovoide de mayor tamaño.
Epidermis abaxial, monoestratiicada de 4,7 – 8,6 µm de espesor, formada por 
células generalmente ovaladas de tamaño heterogéneo, siendo dorsiventralmente 
comprimidas a nivel de los haces mayores y la zona de pliegue, con tricomas 
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Figura 17. Sección transversal de la lámina del eje producido por semilla en fase 
1. A) Vista panorámica. B) Lámina foliar. C) Haz vascular mayor. Eb= Epidermis 
abaxial, Ed= Epidermis adaxial, emp= Parénquima en empalizada, esp= Parénquima 
esponjoso, eV= Extensión de la vaina, Fb1= Paquete de ibras no vasculares 
adyacente a la hipodermis adaxial, Fb2= Paquete  de ibras no vasculares ubicado 
entre el parénquima en empalizada y el esponjoso, Fb3= Paquete de ibras no 
vasculares ubicados en el parénquima esponjoso, Fl= Floema, Hb= Hipodermis 
abaxial, Hd= Hipodermis adaxial,  mX= Metaxilema, pX= Protoxilema, Vp= Vaina 
parequimática.     
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Figura 18. Vista supericial de la lámina del eje producido por semilla 
en fase 1. A) Epidermis adaxial. B) Epidermis abaxial. Est= Estoma, 
co= Célula oclusiva, csi= Célula subsidiaria lateral interna, cse= Célula 
subsidiaria lateral externa, st= Célula subsidiaria terminal.
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cilíndricos simples pluricelulares y estomas al nivel de las células epidérmicas.
Hipodermis adaxial, monoestratiicada de 8,7 – 13,5 µm de espesor, formada por 
células rectangulares de espesor uniforme, el cual aumenta a nivel de los haces 
secundarios para unirse a las células de extensión del haz, en la zona de pliegue 
las células presentan forma cuadrangular con paredes celulares engrosadas. 
Hipodermis  abaxial, monoestratiicada de 6,6 – 18,8 µm de espesor, de mayor 
espesor que la hipodermis adaxial, formada por células rectangulares y fusiformes, 
el cual se reduce a nivel del haz mayor donde es reemplazada por ibras y en la 
zona de pliegue.
Parénquima en empalizada, formado por una capa de células de 15,4 – 28,6 µm 
de espesor, en la zona de pliegue las células de la primera capa se agrandan y son 
conocidas como células de expansión.
Parénquima esponjoso, formado por dos o tres capas de células poliédricas, de 
27,4 – 54,3 µm de espesor, en la zona próxima al pliegue la capa que limita con 
la hipodermis abaxial es reemplazada por células rectangulares que se acortan al 
llegar a la zona media del pliegue.
Fibras no vasculares (FNV), se encuentran en el mesóilo, solitarias, en grupos 
de 2-4 y formando paquetes que se distribuyen en tres ilas; en la primera ila los 
paquetes de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se encuentran adyacentes a 
la hipodermis adaxial, de 21,6 – 32.8 µm de longitud; en la segunda ila los paquetes 
de FNV  presentan forma elíptica u ovoide y se ubican entre el parénquima en 
empalizada y el parénquima esponjoso, de 20,3 – 29,2 µm de longitud; en la tercera 
ila los paquetes de FNV presentan forma circular y se ubican en el parénquima 
esponjoso; los tres tipos de paquetes de FNV están rodeados por estegmatos 
(cuerpos de sílice), las FNV solitarias y en grupos de 2-4  se encuentran adyacentes 
a la hipodermis adaxial, abaxial y en el parénquima cloroiliano.
Haz vascular mayor, presenta forma circular u ovada; xilema formado por varios 
vasos de protoxilema y uno o dos vasos de metaxilema dispuestos hacia el lado 
abaxial; loema distribuido en tres a cuatro paquetes que se disponen en forma 
de media luna alrededor del xilema; extensión del haz formada por ibras y dos 
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o tres células parenquimáticas; vaina del haz incompleta, formada por células 
parenquimáticas que se disponen lateralmente.
En Vista supericial (Fig. 20) se caracteriza por presentar: epidermis adaxial 
formada por células con forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente; 
epidermis abaxial formada  por células con forma poligonal alargada dispuestas 
verticalmente; y estomas presentes solamente en la cara abaxial, especíicamente 
en la región intercostal, formados por seis células subsidiarias, dos laterales a cada 
una de las células oclusivas y dos terminales con forma triangular, superpuestas a 
los extremos de las laterales externas e internas.
6.1.2.3. Eje producido por semilla en fase 2
La anatomía foliar en sección transversal (Fig. 21) se caracteriza por presentar: 
Epidermis adaxial, monoestratiicada de 3.3 - 5.8 µm de espesor, formada por 
células rectangulares y cuadrangulares, las cuales al llegar a la zona del pliegue 
presentan una forma triangular u ovoide de mayor tamaño.
Epidermis abaxial, monoestratiicada de 4.9 – 10.2 µm de espesor, formada por 
células ovaladas de tamaño heterogéneo, siendo dorsiventralmente comprimidas a 
nivel de los haces mayores y en la zona de pliegue, con tricomas cilíndricos simples 
pluricelulares y estomas ubicados al nivel de las células epidérmicas.
Hipodermis adaxial, monoestratiicada de 8.4 – 17.0 µm de espesor, formada por 
células rectangulares de espesor uniforme, el cual aumenta a nivel de los haces 
secundarios para unirse a las células de extensión del haz, en la zona de pliegue 
las células presentan forma cuadrangular con paredes celulares engrosadas. 
Hipodermis  abaxial, monoestratiicada de 9.6 – 21.1 µm de espesor, de mayor 
espesor que la hipodermis adaxial, formada por células rectangulares y fusiformes, 
el cual se reduce a nivel del haz mayor donde es reemplazada por ibras y en la 
zona de pliegue.
Parénquima en empalizada, formado por una o dos capas de células de 23.9 
– 53.2 µm de espesor, en la zona de pliegue las células de la primera capa se 
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Figura 19. Sección transversal de la lámina del eje producido por ramiicación 
basal en fase 1. A) Vista panorámica. B) Lámina foliar. C) Haz vascular mayor. 
Eb= Epidermis abaxial, Ed= Epidermis adaxial, emp= Parénquima en empalizada, 
esp= Parénquima esponjoso, eV= Extensión de la vaina, Fb1= Paquete de ibras no 
vasculares adyacente a la hipodermis adaxial, Fb2= Paquete de ibras no vasculares 
ubicado entre el parénquima en empalizada y el esponjoso, Fb3= Paquete de ibras 
no vasculares ubicado en el parénquima esponjoso, Fl= Floema, Hb= Hipodermis 
abaxial, Hd= Hipodermis adaxial, mX= Metaxilema, pX= Protoxilema, Vp= Vaina 
parequimática.     
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Figura 20. Vista supericial de la lámina del eje producido por ramiicación 
basal en fase 1. A) Epidermis adaxial. B) Epidermis abaxial. co= Célula 
oclusiva, csi= Célula subsidiaria lateral interna, cse= Célula subsidiaria 
lateral externa, st= Célula subsidiaria terminal.
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agrandan y son llamadas células de expansión.
Parénquima esponjoso, formado por tres o cuatro capas de células poliédricas, 
de 37.0 - 55 µm de espesor, en la zona próxima al pliegue la capa que limita con 
la hipodermis abaxial es reemplazada por células rectangulares que se acortan al 
llegar a la zona media del pliegue.
Fibras no vasculares (FNV), se encuentran en el mesóilo, solitarias, en grupos 
de 2-4 y formando paquetes que se distribuyen en tres ilas; en la primera ila los 
paquetes de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se encuentran adyacentes a la 
hipodermis adaxial, de 19 – 33.3 µm de longitud; en la segunda ila los paquetes de 
FNV presentan forma elíptica u ovoide y se ubican en el parénquima en empalizada, 
son de mayor tamaño y aparecen con mayor frecuencia que los otros dos tipos, de 
22.0 – 37.6 µm de longitud; en la tercera ila los paquetes de FNV presentan forma 
circular y se ubican en el parénquima esponjoso; los tres tipos de paquetes de 
FNV están rodeados por estegmatos (cuerpos de sílice), las FNV solitarias y en 
grupos de 2-4  se encuentran adyacentes a la hipodermis adaxial, abaxial y en el 
parénquima cloroiliano.
Haz vascular mayor, presenta forma circular u ovada; xilema formado por varios 
vasos de protoxilema y uno o dos vasos de metaxilema dispuestos hacia el lado 
abaxial; loema distribuido en tres o cuatro paquetes que se disponen en forma 
de media luna alrededor del xilema; extensión del haz formada por ibras y dos 
o tres células parenquimáticas; vaina del haz incompleta, formada por células 
parenquimáticas que se disponen lateralmente.
En Vista supericial (Fig. 22) se caracteriza por presentar: epidermis adaxial 
formada por células con forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente; 
epidermis abaxial formada  por células con forma poligonal alargada dispuestas 
verticalmente; y estomas presentes solamente en la cara abaxial, especíicamente 
en la región intercostal, formados por seis células subsidiarias, dos laterales a cada 
una de las células oclusivas y dos terminales con forma triangular, superpuestas a 
los extremos de las laterales externas e internas.
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Figura 21. Sección transversal de la lámina del eje producido por semilla en fase 
2. A) Vista panorámica. B) Lámina foliar C) Haz vascular mayor. Eb= Epidermis 
abaxial, Ed= Epidermis adaxial, emp= Parénquima en empalizada, esp= Parénquima 
esponjoso, eV= Extensión de la vaina, Fb1= Paquete de ibras no vasculares 
adyacente a la hipodermis adaxial, Fb2= Paquete de ibras no vasculares ubicado en 
el parénquima en empalizada, Fb3= Fibras no vasculares ubicado en el parénquima 
esponjoso, Fl= Floema, Hb= Hipodermis abaxial, Hd= Hipodermis adaxial, hVme= 
haz vascular menor, mX= Metaxilema, pX= Protoxilema, Vp= Vaina parequimática. 
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Figura 22. Vista supericial de la lámina del eje producido por semilla en fase 2. 
A) Vista panorámica de la epidermis abaxial. B) Epidermis abaxial. C) Epidermis 
adaxial. D) Detalle del estoma. co= Célula oclusiva, csi= Célula subsidiaria lateral 
interna, cse= Célula subsidiaria lateral externa, Est= Estoma, nL= Nervadura 
longitudinal, st= Célula subsidiaria terminal.
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6.1.2.4. Eje producido por ramiicación basal en fase 2
La anatomía foliar en sección transversal (Fig.23) se caracteriza por presentar: 
Epidermis adaxial, monoestratiicada de 3.8 – 6.4 µm de espesor, formada por 
células rectangulares y cuadrangulares, las cuales al llegar a la zona del pliegue 
presentan una forma triangular u ovoide de mayor tamaño.
Epidermis abaxial, monoestratiicada de 4.5 – 8.5 µm de espesor, formada por 
células ovaladas de tamaño heterogéneo, siendo dorsiventralmente comprimida a 
nivel de los haces mayores y en la zona de pliegue, con tricomas cilíndricos simples 
pluricelulares y estomas ubicados al nivel de las células epidérmicas.
Hipodermis adaxial monoestratiicada de 9.0 – 15.4 µm de espesor, formada por 
células rectangulares de espesor uniforme, el cual aumenta a nivel de los haces 
secundarios para unirse a las células de extensión del haz, en la zona de pliegue las 
células presentan forma cuadrangular con paredes celulares engrosadas. 
Hipodermis  abaxial, monoestratiicada de 9.1 – 21.3 µm de espesor, de mayor 
espesor que la hipodermis adaxial, formada por células rectangulares y fusiformes, 
su espesor se reduce a nivel del haz mayor donde es reemplazada por ibras y en 
la zona de pliegue.
Parénquima en empalizada, formado por una o dos capas de células de 24.6 
– 49.8 µm de espesor, en la zona de pliegue las células de la primera capa se 
agrandan y son llamadas células de expansión.
Parénquima esponjoso, formado por tres o cuatro capas de células poliédricas, 
de 30.1 – 51.3 µm de espesor, en la zona próxima al pliegue la capa que limita con 
la hipodermis abaxial es reemplazada por células rectangulares que se acortan al 
llegar a la zona media del pliegue.
Fibras no vasculares (FNV), se encuentran en el mesóilo solitarias, en grupos 
de 2-4 y formando paquetes que se distribuyen en tres ilas; en la primera ila los 
paquetes de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se encuentran adyacentes a la 
hipodermis adaxial, de 17.9 – 36.4 µm de longitud; en la segunda ila los paquetes de 
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FNV presentan forma elíptica u ovoide y se ubican en el parénquima en empalizada, 
son de mayor tamaño y aparecen con mayor frecuencia que los otros dos tipos, de 
16.4 – 35.9 µm de longitud; en la tercera ila los paquetes de FNV presentan forma 
circular y se ubican en el parénquima esponjoso. Los tres tipos de paquetes de 
FNV están rodeados por estegmatos (cuerpos de sílice), las FNV solitarias y en 
grupos de 2-4  se encuentran adyacentes a la hipodermis adaxial, abaxial y en el 
parénquima cloroiliano.
Haz vascular mayor, presenta forma circular u ovada; xilema formado por varios 
vasos de protoxilema y uno o dos vasos de metaxilema dispuestos hacia el lado 
abaxial; loema distribuido en tres o cuatro paquetes que se disponen en forma 
de media luna alrededor del xilema; extensión del haz formada por ibras y dos 
o tres células parenquimáticas; vaina del haz incompleta, formada por células 
parenquimáticas que se disponen lateralmente.
En Vista supericial (Fig. 24) se caracteriza por presentar: epidermis adaxial 
formada por células con forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente; 
epidermis abaxial formada  por células con forma poligonal alargada dispuestas 
verticalmente; y estomas presentes solamente en la cara abaxial, especíicamente 
en la región intercostal, formados por seis células subsidiarias, dos laterales a cada 
una de las células oclusivas y dos terminales con forma triangular, superpuestas a 
los extremos de las laterales externas e internas.
6.1.2.5. Eje producido por semilla en fase 3
La anatomía foliar en sección transversal (Fig. 25) se caracteriza por presentar: 
Epidermis adaxial, monoestratiicada de 3.9 – 6.1 µm de espesor, formada por 
células rectangulares y cuadrangulares, las cuales al llegar a la zona del pliegue 
presentan una forma triangular u ovoide de mayor tamaño.
Epidermis abaxial, monoestratiicada de 5.4 – 10.2 µm de espesor, formada por 
células ovaladas de tamaño heterogéneo, siendo dorsiventralmente comprimidas a 
nivel de los haces mayores y en la zona de pliegue, con tricomas cilíndricos simples 
pluricelulares y estomas ubicados al nivel de las células epidérmicas.
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Figura 23. Sección transversal de la lámina del eje producido por ramiicación 
basal en fase 2. A) Vista panorámica. B) Lámina foliar. C) Haz vascular mayor. 
Eb= Epidermis abaxial, Ed= Epidermis adaxial, emp= Parénquima en empalizada, 
esp= Parénquima esponjoso, eV= Extensión de la vaina, Fb1= Paquete de ibras no 
vasculares unidos a la hipodermis adaxial, Fb2= Paquete de ibras no vasculares 
ubicado en el parénquima en empalizada, Fb3= Paquete de ibras no vasculares 
ubicado en el parénquima esponjoso Fl= Floema, Hb= Hipodermis abaxial, Hd= 
Hipodermis adaxial, hVse= haz vascular secundario, mX= Metaxilema, pX= 
Protoxilema, Vp= Vaina parequimática.     
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Figura 24. Vista supericial de la lámina del eje producido por ramiicación basal 
en fase 2. A) Vista panorámica de la epidermis abaxial. B) Epidermis abaxial. 
C) Epidermis adaxial. D) Detalle del estoma.  co= Célula oclusiva, csi= Célula 
subsidiaria lateral interna, cse= Célula subsidiaria lateral externa, Est= Estoma, 
nL= Nervadura longitudinal, st= Célula subsidiaria terminal.
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Hipodermis adaxial, monoestratiicada de 10.1 – 19.9 µm de espesor, formada 
por células rectangulares de espesor uniforme, el cual aumentar a nivel de los haces 
secundarios para unirse a las células de extensión del haz, en la zona de pliegue 
las células presentan forma cuadrangular con paredes celulares engrosadas. 
Hipodermis  abaxial, monoestratiicada de 8.4 – 20.1 µm de espesor, de mayor 
espesor que la hipodermis adaxial, formada por células rectangulares y fusiformes, 
su espesor se reduce a nivel del haz mayor donde es reemplazada por ibras y en 
la zona de pliegue.
Parénquima en empalizada, formado por uno o dos capas de células de 33.0 
– 61.0 µm de espesor, en la zona de pliegue las células de la primera capa se 
agrandan y son llamadas células de expansión.
Parénquima esponjoso, formado por dos a cuatro capas de células poliédricas 
de 39.4 – 66.4 µm de espesor, en la zona próxima al pliegue la capa que limita con 
la hipodermis abaxial es reemplazada por células rectangulares que se acortan al 
llegar a la zona media del pliegue.
Fibras no vasculares (FNV), se encuentran en el mesóilo, solitarias, en grupos 
de 2-4 y formando paquetes que se distribuyen en tres ilas; en la primera ila los 
paquetes de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se encuentran adyacentes a 
la hipodermis adaxial, de 16.4 – 38.0 µm; en la segunda ila los paquetes de FNV 
presentan forma elíptica u ovoide y se ubican en el parénquima en empalizada, de 
mayor tamaño y aparecen con mayor frecuencia que los otros dos tipos, de 18.5 – 
33.0 µm de longitud; en la tercera ila los paquetes de FNV presentan forma circular 
y se ubican en el parénquima esponjoso; los tres tipos de paquetes de FNV están 
rodeados por estegmatos (cuerpos de sílice), las FNV solitarias y en grupos de 
2-4  se encuentran adyacentes a la hipodermis adaxial, abaxial y en el parénquima 
cloroiliano.
Haz vascular mayor, presenta forma circular u ovada; xilema, formado por varios 
vasos de protoxilema y uno o dos vasos de metaxilema dispuestos hacia el lado 
abaxial; loema distribuido en tres o cuatro paquetes que se disponen en forma 
de media luna alrededor del xilema; extensión del haz formada generalmente por 
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ibras y dos o tres células parenquimáticas; vaina del haz incompleta, formada por 
células parenquimáticas que se disponen lateralmente.
En Vista supericial (Fig. 26) se caracteriza por presentar: epidermis adaxial 
formada por células con forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente; 
epidermis abaxial formada  por células con forma poligonal alargada dispuestas 
verticalmente; y estomas presentes solamente en la cara abaxial, especíicamente 
en la región intercostal, formados por seis células subsidiarias, dos laterales a cada 
una de las células oclusivas y dos terminales con forma triangular, superpuestas a 
los extremos de las laterales externas e internas.
6.1.2.6. Eje producido por ramiicación basal en fase 3
La anatomía foliar en sección transversal (Fig. 27) se caracteriza por presentar: 
Epidermis adaxial, monoestratiicada de 3.5 – 8.4 µm de espesor, formada por 
células rectangulares y cuadrangulares, las cuales al llegar a la zona del pliegue 
presentan una forma triangular u ovoide de mayor tamaño.
Epidermis abaxial monoestratiicada de 6.1 – 12.7 µm de espesor, formada por 
células ovaladas de tamaño heterogéneo, siendo dorsiventralmente comprimida a 
nivel de los haces mayores y en la zona de pliegue, con tricomas cilíndricos simples 
pluricelulares y estomas al nivel de las células epidérmicas.
Hipodermis adaxial, monoestratiicada de 10.0 – 20.1 µm de espesor, formada 
por células rectangulares de espesor uniforme, el cual puede aumentar a nivel 
de los haces secundarios para unirse a las células de extensión del haz, en la 
zona de pliegue las células presentan forma cuadrangular con paredes celulares 
engrosadas. 
Hipodermis  abaxial, monoestratiicada de 8.5 – 20.2 µm de espesor, de mayor 
espesor que la hipodermis adaxial, formada por células rectangulares y fusiformes, 
su espesor se reduce a nivel del haz mayor, donde es reemplazada por ibras y en 
la zona de pliegue.
Parénquima en empalizada, formado por dos capas de células de 36.3 – 62.5 µm 
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Figura 25. Sección transversal de la lámina del eje producido por semilla en fase 
3. A) Vista panorámica. B) Lámina foliar. C) Haz vascular mayor. Eb= Epidermis 
abaxial, Ed= Epidermis adaxial, emp= Parénquima en empalizada, esp= Parénquima 
esponjoso, eV= Extensión de la vaina, Fb1= Paquete de ibras no vasculares 
adyacente a la hipodermis adaxial, Fb2= Paquete de ibras no vasculares ubicado 
en el parénquima en empalizada, Fb3= Paquete de ibras no vasculares ubicado en 
el parénquima esponjoso, Fl= Floema, Hb= Hipodermis abaxial, Hd= Hipodermis 
adaxial,  mX= Metaxilema, pX= Protoxilema, Vp= Vaina parequimática.     
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Figura 26. Vista supericial de la lámina del eje producido por semilla en fase 3. 
A) Vista panorámica de la epidermis abaxial. B) Epidermis abaxial. C) Epidermis 
adaxial. D) Detalle del estoma. co= Célula oclusiva, csi= Célula subsidiaria lateral 
interna, cse= Célula subsidiaria lateral externa, Est= Estoma, nL= Nervadura 
longitudinal, st= Célula subsidiaria terminal.
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de espesor, en la zona de pliegue las células de la primera capa se agrandan y son 
llamadas células de expansión.
Parénquima esponjoso, formado por tres o cuatro capas de células poliédricas, 
de 37.6 – 61.7 µm de espesor, en la zona próxima al pliegue la capa que limita con 
la hipodermis abaxial es reemplazada por células rectangulares y que se acortan al 
llegar a la zona media del pliegue.
Fibras no vasculares (FNV), se encuentran en el mesóilo solitarias, en grupos 
de 2-4 y formando paquetes que se distribuyen en tres ilas; en la primera ila los 
paquetes de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se encuentran adyacentes 
a la hipodermis adaxial, de 16.4 – 39.4 µm de longitud; en la segunda ila los 
paquetes de FNV presentan forma elíptica u ovoide y se ubican en el parénquima 
en empalizada, de mayor tamaño y aparecen generalmente con mayor frecuencia 
que los otros dos tipos, de 20.0 – 35.9 µm de longitud; en la tercera ila los paquetes 
de FNV presentan forma circular y se ubican en el parénquima esponjoso. Los 
tres tipos de paquetes de FNV están rodeados por estegmatos (cuerpos de sílice); 
las FNV solitarias y en grupos de 2-4  se encuentran adyacentes a la hipodermis 
adaxial, abaxial y en el parénquima cloroiliano.
Haz vascular mayor, forma circular u ovada; xilema formado por varios vasos 
de protoxilema y uno o dos vasos de metaxilema dispuestos hacia el lado abaxial; 
loema distribuido en tres o cuatro paquetes que se disponen en forma de media 
luna alrededor del xilema; extensión del haz formada por ibras y dos o tres células 
parenquimáticas; vaina del haz incompleta, formada por células parenquimáticas 
que se disponen lateralmente.
En Vista supericial (Fig. 28) se caracteriza por presentar: Epidermis adaxial 
formada por células con forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente; 
epidermis abaxial formada  por células con forma poligonal alargada dispuestas 
verticalmente; y estomas presentes solamente en la cara abaxial, especíicamente 
en la región intercostal, formados por seis células subsidiarias, dos laterales a cada 
una de las células oclusivas y dos terminales con forma triangular, superpuestas a 
los extremos de las laterales externas e internas.
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Figura 27. Sección transversal de la lámina del eje producido por ramiicación 
basal en fase 3. A) Vista panorámica. B) Lámina foliar. C) Haz vascular mayor. Eb= 
Epidermis abaxial, Ed= Epidermis adaxial, emp= Parénquima en empalizada, esp= 
Parénquima esponjoso, est= Estoma, eV= Extensión de la vaina, Fb1= Paquete 
de ibras no vasculares adyacente a la hipodermis adaxial, Fb2= Paquete de ibras 
no vasculares ubicado en el parénquima en empalizada, Fb3= Paquete de ibras 
no vasculares ubicado en el parénquima esponjoso, Fl= Floema, Hb= Hipodermis 
abaxial, Hd= Hipodermis adaxial, hVme= haz vascular menor, mX= Metaxilema, 
pX= Protoxilema, Vp= Vaina parequimática.     
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Figura 28. Vista supericial de la lámina del eje producido por ramiicación basal 
en fase 3. A) Vista panorámica de la epidermis abaxial. B) Epidermis abaxial. 
C) Epidermis adaxial. D) Detalle del estoma. Est= Estoma,  co= Célula oclusiva, 
csi= Célula subsidiaria lateral interna, cse= Célula subsidiaria lateral externa, nL= 
Nervadura longitudinal, nT= Nervadura transversal, st= Célula subsidiaria terminal.
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6.2. Análisis comparativo
6.2.1. Morfología foliar 
El análisis estadístico muestra que:
En la fase 1 el mayor número de hojas y el pecíolo más corto en los ejes producidos 
por semilla son signiicativamente diferentes (p<0,05) de los ejes producidos por 
ramiicación basal (Tabla 5).
En la fase 2 el mayor número de hojas, el pecíolo más corto y la lámina más corta 
en los ejes producidos por semillas son signiicativamente diferentes (p<0,05) de 
los producidos por ramiicación basal (Tabla  6).
En la fase 3 el mayor número de hojas, el pecíolo más corto, y las pinnas basal 
y  media más anchas en los ejes producidos por semilla son signiicativamente 
diferentes (p<0,05) de los ejes producidos por ramiicación basal (Tabla 7).
6.2.2. Anatomía foliar
El análisis estadístico muestra que:
En la fase 1 la menor densidad estomática en los ejes producidos por semilla es 
signiicativamente diferente (p<0,05) de los ejes producidos por ramiicación basal 
(Tabla 8).
En la fase 2 el mayor espesor de la lámina, epidermis abaxial y parénquima 
esponjoso; el mayor ancho del paquete de ibras no vasculares ubicado en el 
parénquima en empalizada y la mayor densidad estomática en los ejes producidos 
por semilla son signiicativamente diferentes (p<0,05) de los ejes producidos por 
ramiicación basal (Tabla 9).
En la fase 3 el mayor espesor del parénquima esponjoso y el menor largo del 
paquete de ibras no vasculares en el parénquima en empalizada en los ejes 
producidos por semilla son signiicativamente diferentes p<0,05) de los ejes 










































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































7. DISCUSIÓN  
7.1. Sobre el método de muestreo y el número de muestras
Para el registro de los datos morfológicos se utilizó una metodología elaborada 
especialmente para la evaluación de palmeras propuesta por Anthelme et al. (2010), 
lo que nos permitió tener un mayor área de muestreo. Además, se muestreó en cuatro 
localidades ubicadas a lo largo del rango de distribución de la especie estudiada 
(Astrocaryum carnosum), lo cual nos permitió obtener una amplia variabilidad de 
datos. Asimismo, se consideró un número de muestra igual a 30 para cada tipo de 
eje (producido por semilla y por ramiicación basal) para las fases 2 y 3, y 5 para la 
fase 1 ya que si bien los ejes producidos por semilla se encontraban en abundancia, 
los ejes producidos por ramiicación basal fueron muy escasos. Por ello se considera 
que los datos y los resultados del estudio morfológico son robustos.
 La muestras para el estudio anatómico fueron obtenidas de los individuos 
evaluados en campo para el estudio morfológico, esto nos permitió tener un 
mayor área de muestreo, y aunque el número de muestras por cada tipo de eje 
(producido por semilla y por ramiicación basal) en las fases 1 y 2 no fue igual a 
30, se seleccionaron muestras de cada localidad evaluada para obtener la mayor 
variabilidad de datos posibles. Para la elaboración de las láminas histológicas en 
sección transversal y vista supericial se consideró además métodos adaptados 
para el estudio anatómico de palmeras (Martens y Uhl 1980, Millán y Kahn 2010). 
7.2. Implicancias del tipo de crecimiento sobre la expresión de los 
caracteres morfológicos y anatómicos
Según Dransield (1999) el tipo de crecimiento puede inluir en la expresión de 




De acuerdo a los resultados, el tipo de crecimiento por semilla o  por ramiicación 
basal en las fases de desarrollo 1, 2 y 3 no inluye en la expresión de los caracteres 
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cualitativos morfológicos evaluados.  Así tenemos que: la vaina con indumento color 
ferrugíneo grisáceo y de margen ibroso con setas negras, el pecíolo con indumento 
color ferrugíneo grisáceo y la lámina con indumento blanquecino en el lado abaxial 
y con aguijones negros en los bordes, son caracteres que se presentan tanto en los 
ejes producidos por semilla como en los ejes producidos por ramiicación  basal, 
así como en las fases de desarrollo 1, 2 y 3, por tanto pueden ser usados como 
caracteres taxonómicos para la especie ya que no están inluenciados por el tipo de 
crecimiento ni por la fase de desarrollo.
7.2.1.2. Caracteres cuantitativos
Respecto a los caracteres cuantitativos morfológicos evaluados, tenemos 
caracteres que no se diferencian signiicativamente de acuerdo al tipo de crecimiento 
como aquellos que si presentan diferencias.
Dentro de los caracteres morfológicos que no se diferencian signiicativamente 
de acuerdo al tipo de crecimiento están: para la la fase 1, el largo y ancho de 
la lámina; para la fase 2, el largo, ancho y el número de nervaduras de la pinna 
basal, media y apical; y para la fase 3, el largo de la lámina,  largo y número de 
nervaduras de la pinna basal, largo y número de nervaduras de la pinna media,  y 
largo, ancho y número de nervaduras de la pinna apical; los cuales pueden ser 
usados como caracteres taxonómicos cuando se trabaja dentro de una fase de 
desarrollo especíica.
Así mismo dentro de los caracteres morfológicos que se diferencian 
signiicativamente de acuerdo al tipo de crecimiento están: para la fase 1, el número 
de hojas y el largo del pecíolo; para la fase 2, el número de hojas, el largo del 
pecíolo y de la lámina; y para la fase 3, el número de hojas, el largo del pecíolo, el 
ancho de la pinna basal y media, los explicamos a continuación.
El menor número de hojas en las tres fases de desarrollo de los ejes producidos 
por ramiicación basal puede resultar de la menor necesidad de material fotosintético, 
ya sea por la existencia de conexiones entre los ejes o por la competencia por 
el espacio con otros ejes del individuo cespitoso. Por un lado, la existencia de 
conexiones entre los ejes permite el transporte de agua y nutrimientos para el 
desarrollo de los nuevos ejes (Alpert y Mooney 1986, Marshall 1990, Jónsdóttir y 
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Watson 1997, Pitelka y Ashmun 1985), lo cual ha sido estudiado en otras palmeras 
como Astrocaryum mexicanum (Mendoza et al. 1987), Chamaedorea tepejilote 
(Oyama y Mendoza 1990), Geonoma congesta (Chadzon 1992) y Reinhardtia 
gracilis (Mendoza y Franco 1992). Por otro lado, la competencia por el espacio 
con los otros ejes es debido a que la translocación de recursos que se da en un 
ambiente inevitablemente heterogéneo, ya que cada eje compite con los otros por la 
luz y nutrientes dentro de cierta zona, donde la intensidad de competencia varía en 
función de la densidad local (Herben 2004). En el caso de los individuos producidos 
por semilla, el mayor número de hojas respondería a una mayor necesidad de 
recursos para realizar la fotosíntesis, debido a que no cuenta con el beneicio de la 
translocación de recursos.
Con respecto al tamaño del pecíolo, su mayor largo en los ejes producidos por 
ramiicación basal podría interpretarse como una estrategia para alcanzar la luz, 
considerando que tiene que competir con los otros ejes para acceder a este recurso 
(Herben 2004). Este comportamiento en el incremento de la longitud del pecíolo 
ha sido observado en los ejes de Trifolium repens (Fabaceae) como una respuesta 
morfológica a la competencia por la luz, y fue considerado un rasgo principal del 
crecimiento vertical (Bittebiere et al. 2012). Según Chadzon (1992) este crecimiento 
vertical en la palmera Geonoma congesta es realizada por la elongación del tallo de 
los ejes más jóvenes producidos por ramiicación basal.
El menor ancho de las pinnas basal y media en los ejes producidos por ramiicación 
basal, en la fase 3, podría indicar un mayor desarrollo de estos, debido que el 
desarrollo foliar de las palmeras implica una segmentación gradual de la lámina, 
la cual llega a ser uniforme en la fase adulta (Tomlinson 1990), lo que implica una 
reducción gradual del ancho de las pinnas, por pasar de tener varias nervaduras 
principales por pinna a una sola nervadura principal por pinna.
Es importante mencionar que los caracteres cuantitativos morfológicos que 
diferencian a los ejes producidos por semilla de los ejes producidos por ramiicación 
basal no se presentaron de igual forma en cada una de las fases de desarrollo, sin 
embargo el mayor número de hojas y el pecíolo más corto en los ejes producidos 
por semilla son caracteres que se mantienen constantes en las tres fases de 
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desarrollo. Sin embargo, un estudio realizado en individuos adultos de esta especie, 
muestra que estos caracteres no presentan una diferencia signiicativa entre los 
ejes producidos por semilla y los ejes producidos por ramiicación basal (Machahua 
2015), esto puede deberse a que los ejes adultos producidos por ramiicación basal 
presentan un sistema radicular completamente desarrollado por lo que pueden 
independizarse isiológicamente de la planta parental. Según Dransield (1999) en 
las palmeras existe una amplia variabilidad de los caracteres morfológicos entre 
las fases de desarrollo de una especie, y por tanto es importante conocer toda la 
variabilidad para evitar errores en la identiicación de las especies de este grupo de 
plantas.
La escasa presencia de ejes producidos por ramiicación basal en la fase 1 
respecto a la abundancia de ejes producidos por semilla, observados en campo, 
indica que esta fase es muy breve en los ejes producidos por ramiicación basal, lo 
cual podría indicar también que estos ejes presentan una mayor tasa de crecimiento. 
Este rápido crecimiento de los brotes producidos por ramiicación basal fue reportado 
en la palmera Geonoma congesta (Chazdon 1992).
7.2.2. Anatomía foliar
7.2.2.1. Caracteres cualitativos
De acuerdo a los resultados, el tipo de crecimiento por semilla o  por ramiicación 
basal en las fases de desarrollo 1, 2 y 3 no inluye en la expresión de los caracteres 
cualitativos anatómicos evaluados. Así tenemos que: En sección transversal: la 
epidermis adaxial formada por células rectangulares y cuadrangulares; epidermis 
abaxial formada por células ovaladas con tricomas cilíndricos simples; hipodermis 
adaxial formada por células rectangulares; hipodermis abaxial formada por células 
rectangulares y fusiformes; paquetes de ibras no vasculares dispuestos en tres 
ilas en el mesóilo; haz vascular mayor con forma circular u ovada; y en vista 
supericial: epidermis adaxial formada por células con forma rectangular o poligonal 
dispuestas oblicuamente; epidermis abaxial formada por células con forma 
poligonal alargada dispuestas verticalmente y estomas presentes solamente en la 
cara abaxial formados por seis células subsidiarias, dos laterales a cada una de 
las células oclusivas y dos terminales con forma triangular; son caracteres que se 
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presentan tanto en los ejes producidos por semilla como en los ejes producidos 
por ramiicación  basal, así como en las fases de desarrollo 1, 2 y 3. Por tanto 
pueden ser usados como caracteres taxonómicos para la especie ya que no están 
inluenciados por el tipo de crecimiento ni por la fase de desarrollo.
7.2.2.2. Caracteres cuantitativos
Respecto a los caracteres cuantitativos anatómicos evaluados, tenemos 
caracteres que no se diferencian signiicativamente de acuerdo al tipo de crecimiento 
como aquellos que si presentan diferencias.
Dentro de los caracteres anatómicos cuantitativos que no son inluenciados por 
el tipo de crecimiento están: para la fase 1, el espesor de la lámina, epidermis 
adaxial y abaxial, hipodermis adaxial y abaxial, parénquima en empalizada y 
esponjoso, número de capas del parénquima en empalizada y esponjoso, largo 
y ancho del paquete de ibras no vasculares 1 y 2; para la fase 2,  el espesor 
de la epidermis adaxial, hipodermis adaxial y abaxial, parénquima en empalizada, 
número de capas del parénquima en empalizada y esponjoso, largo y ancho del 
paquete de ibras no vasculares 1, y largo del paquete de ibras no vasculares 2; 
y para la fase 3, el espesor de la lámina, epidermis adaxial y abaxial, hipodermis 
adaxial y abaxial, parénquima en empalizada, número de capas del parénquima 
en empalizada y esponjoso, largo y ancho del paquete de ibras no vasculares 1, 
ancho del paquete de ibras no vasculares 2 y densidad estomática; los cuales 
pueden ser usados como caracteres taxonómicos cuando se trabaja con una fase 
de desarrollo especíica.
Así mismo dentro de caracteres anatómicos que se diferencian signiicativamente 
de acuerdo al tipo de crecimiento están: para la fase 1, la densidad estomática; 
para la fase 2, el espesor de la lámina, epidermis abaxial y parénquima esponjoso, 
ancho del paquete de ibras no vasculares 2 y la densidad estomática; y para la 
fase 3, el espesor del parénquima esponjoso y el largo del paquete de ibras no 
vasculares 2. Los cuales explicamos a continuación.
Un mayor espesor del parénquima esponjoso en los ejes producidos por semilla de 
las fases 2 y 3 podría estar respondiendo a una mayor capacidad fotosintética (Evert 
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2008), ya que estos ejes no son subsidiados por un tipo de integración isiológica 
como se da en los ejes producidos por ramiicación basal (Pitelka y Ashmun 1985, 
Fischer y Kleunen 2002), esto concuerda con Maygar et al. (2004), quienes indican 
que  los clones incrementan su supervivencia mientras su producción (capacidad 
fotosintética) sería solo un aspecto secundario.
La densidad estomática puede afectar la asimilación de CO
2 
interviniendo en la 
tasa de crecimiento relativo (Lambers et al. 1998). Por tanto, una mayor densidad 
estomática afecta positivamente la tasa de crecimiento en los ejes producidos por 
semilla en la fase 2 y en los ejes producidos por ramiicación basal en la fase 1.
El tamaño del paquete de ibras no vasculares ubicado en el parénquima en 
empalizada es signiicativamente diferente entre los ejes juveniles producidos por 
semilla y los ejes producidos por ramiicación basal en las fases 2 y 3. Sin embargo, 
se expresa como un carácter variable ya que es mayor en la fase 2 y menor en la fase 
3 de ejes producidos por semillas respecto a los ejes producidos por ramiicación 
basal. Estas ibras no vasculares contribuyen como suplemento para el esqueleto 
vascular (Tomlinson 1990). Sin embargo una fracción reducida de ibras dentro de 
la lámina tiene el beneicio adicional de incrementar la fracción de masa relativa de 
tejido clorenquimático (Garnier et al. 1999, Niinemets et al. 2007).
Es importante mencionar que los caracteres cuantitativos anatómicos que 
diferencian a los ejes producidos por semilla de los ejes producidos por ramiicación 
basal no se presentaron de igual forma en cada una de las fases de desarrollo, y 
a diferencia de los caracteres cuantitativos morfológicos no hubo un carácter que 
se mantenga en las tres fases de desarrollo. Sin embargo, el mayor espesor del 
parénquima en empalizada en los ejes producidos por semilla se presentó en dos 
de las fases estudiadas.
En el presente estudio no fue posible evaluar la tasa fotosintética en ambos tipos 
de ejes. Sin embargo, el mayor espesor del parénquima esponjoso y el mayor número 
de hojas en los ejes producidos por semilla estarían mostrando las adaptaciones de 
estos ejes para tener una mayor producción fotosintética. Asimismo, no fue posible 
evaluar la integración isiológica y la competencia entre los ejes producidos por 
ramiicación basal. Sin embargo,  el menor número de hojas y la mayor longitud 
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del pecíolo en los ejes producidos por ramiicación basal estarían mostrando las 
adaptaciones de estos ejes a su forma de crecimiento.




• En Astrocaryum carnosum, el tipo de crecimiento, a partir de semilla o 
ramiicación basal, no inluye en la expresión de los caracteres cualitativos 
morfológicos y anatómicos en las fases de desarrollo 1, 2 y 3.
• En Astrocaryum carnosum, el color del indumento de la vaina, pecíolo y 
lámina; la presencia de aguijones en la lámina; la forma de las células de 
la epidermis e hipodermis adaxial y abaxial; la disposición de los paquetes 
de ibras no vasculares; la forma del haz vascular mayor; la posición de los 
estomas y el número de células subsidiarias de los estomas; pueden ser 
usados como caracteres taxonómicos en las fases de desarrollo 1, 2 y 3. 
• En Astrocaryum carnosum, el número de hojas y la longitud del pecíolo son 
caracteres cuantitativos morfológicos que están inluenciados por el tipo de 
crecimiento, a partir de semilla o ramiicación basal, y a su vez presentan un 
comportamiento similar en las fases de desarrollo 1, 2 y 3.
• En Astrocaryum carnosum, los caracteres cuantitativos anatómicos que están 
inluenciados por el tipo de crecimiento, a partir de semilla o ramiicación 
basal, presentan un comportamiento diferente en las fases de desarrollo 1, 
2 y 3.
• En Astrocaryum carnosum, los caracteres cuantitativos morfológicos y 
anatómicos que no están inluenciados por el tipo de crecimiento, a partir de 
semilla o ramiicación basal, para una fase de desarrollo especíica (1, 2 o 3) 
pueden ser usados como caracteres taxonómicos.
• En Astrocaryum carnosum, los caracteres cuantitativos morfológicos y 
anatómicos que están inluenciados por el tipo de crecimiento, a partir de 
semilla o ramiicación basal, para una fase de desarrollo especíica (1, 2 o 3) 
no deben ser usados como caracteres taxonómicos.
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ANEXO 1.  Prueba de normalidad de Kolmogorov-Smirnov de los cuatro 
parámetros morfológicos de Astrocaryum carnosum para la fase 1. p<0.05, 











N 5 5 5 5
Z de Kolmogorov-
Smirnov
0.5 0.7 0.7 0.8






















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































ANEXO 7.  Análisis de varianza de los cuatro parámetros morfológicos de 
Astrocaryum carnosum para la fase 1. p<0.05, indica que existe diferencia 









Número hojas 5 14.4 1 14.4 22.154 0.002
Largo pecíolo 5 714.025 1 714.025 5.895 0.041
Largo lámina 5 0.484 1 0.484 0.005 0.945
 Ancho lámina 5 0.9 1 0.9 0.086 0.777
ANEXO 8.  Análisis de varianza de 11 parámetros morfológicos de Astrocaryum 
carnosum para la fase 2. p<0.05, indica que existe diferencia signiicativa entre 








Número hojas 30 77.067 1 77.067 38.117 0
Largo pecíolo 30 14972.081 1 14972.08 20.538 0
Largo lámina 30 1299.211 1 1299.211 4.031 0.049
 Largo pinna basal 30 96.014 1 96.014 0.593 0.444
Ancho pinna basal 30 5.828 1 5.828 0.794 0.376
N° nervaduras pinna 
basal
30 0.017 1 0.017 0.006 0.937
Largo pinna media 30 132.017 1 132.017 1.161 0.286
Ancho pinna media 30 11.616 1 11.616 2.208 0.143
Largo pinna apical 30 24.576 1 24.576 0.324 0.571
Ancho pinna apical 30 17.281 1 17.281 0.557 0.459
N° nervaduras pinna 
apical
30 6.667 1 6.667 0.65 0.424
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ANEXO 9.  Prueba de Kruskal-Walis de un parámetro morfológico de Astrocaryum 
carnosum para la fase 2. p<0.05, indica que existe diferencia signiicativa entre los 
ejes producidos por semilla y los producidos por ramiicación basal.
Parámetro N gl Chi-cuadrado p
N° nervaduras pinna media 30 1 0.18 0.672
ANEXO 10.  Análisis de varianza de ocho parámetros morfológicos de Astrocaryum 
carnosum para la fase 3. p<0.05, indica que existe diferencia signiicativa entre los 








Número hojas 30 79.35 1 79.35 41.979 0
Largo pecíolo 30 13620.267 1 13620.27 8.318 0.006
Largo lámina 30 16.12 1 16.12 0.018 0.895
 Largo pinna basal 30 219.343 1 219.343 1.088 0.298
Largo pinna media 30 194.48 1 194.48 0.942 0.333
Largo pinna apical 30 55.681 1 55.681 0.488 0.488
Ancho pinna apical 30 127.896 1 127.896 2.156 0.147
N° nervaduras pinna 
apical
30 28.017 1 28.017 2.034 0.159
90
ANEXO 11.  Prueba de Kruskal-Walis de cuatro parámetros morfológicos de 
Astrocaryum carnosum para la fase 3. p<0.05, indica que existe diferencia 






Ancho pinna basal 30 1 6.926 0.008
N° nervaduras pinna basal 30 1 2.317 0.128
Ancho pinna media 30 1 4.71 0.03
N° nervaduras pinna media 30 1 0.488 0.485
ANEXO 12.  Análisis de varianza de siete parámetros anatómicos de Astrocaryum 
carnosum para la fase 1. p<0.05, indica que existe diferencia signiicativa entre los 









Espesor hipodermis adaxial 5 0.239 1 0.239 0.097 0.757
Espesor hipodermis abaxial 5 17.131 1 17.131 1.757 0.196
Espesor parénquima  empali-
zada
5 32.761 1 32.761 1.934 0.175
Largo paquete ibra no vascu-
lar adyacente a la hipodermis 
adaxial
5 0.397 1 0.397 0.028 0.869
Largo paquete ibra no vascu-
lar ubicado en el parénquima 
en empalizada
5 0.158 1 0.158 0.013 0.912
Ancho paquete ibra no vascu-
lar ubicado en el parénquima 
en empalizada
5 2.313 1 2.313 0.235 0.631
Densidad estomática 5 2555.787 1 2555.787 6.018 0.021
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ANEXO 13.  Prueba de Kruskal-Walis de siete parámetros anatómicos de 
Astrocaryum carnosum para la fase 1. p<0.05, indica que existe diferencia 






Espesor lámina 5 1 0.269 0.604
Espesor epidermis adaxial 5 1 0.035 0.852
Espesor epidermis abaxial 5 1 1.209 0.272
N° capas parénquima empalizada 5 1 1 0.317
N°  capas parénquima esponjoso 5 1 0.311 0.577
Espesor parénquima esponjoso 5 1 0.004 0.95
Ancho paquete ibra no vascular adyacente a 
la hipodermis adaxial
5 1 2.419 0.12
ANEXO 14.  Análisis de varianza de 12 parámetros anatómicos de Astrocaryum 
carnosum para la fase 2. p<0.05, indica que existe diferencia signiicativa entre los 










Espesor lámina 10 505,645 1 505,645 4,076 ,048
Espesor epidermis adaxial 10 1,072 1 1,072 2,304 ,134
Espesor epidermis abaxial 10 9,850 1 9,850 7,255 ,009
Espesor hipodermis adaxial 10 ,001 1 ,001 ,000 ,985
Espesor hipodermis abaxial 10 23,852 1 23,852 2,235 ,140
Espesor parénquima  empalizada 10 25,220 1 25,220 ,539 ,466
Espesor parénquima esponjoso 10 127,808 1 127,808 4,070 ,048
Largo paquete ibra no vascular 
adyacente a la hipodermis adaxial
10 29,540 1 29,540 1,495 ,226
Ancho paquete ibra no vascular 
adyacente a la hipodermis adaxial
10 2,513 1 2,513 ,312 ,579
Largo paquete ibra no vascular 
ubicado en el parénquima en 
empalizada
10 33,540 1 33,540 1,663 ,202
Ancho paquete ibra no vascular 
ubicado en el parénquima en 
empalizada
10 62,506 1 62,506 9,675 ,003
Densidad estomática 10 2,471,187 1 2,471,187 9,676 ,003
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ANEXO 15.  Prueba de Kruskal-Walis de dos parámetros anatómicos de 
Astrocaryum carnosum para la fase 2. p<0.05, indica que existe diferencia 
signiicativa entre los ejes producidos por semilla y los producidos por 
ramiicación basal.
Parámetros N gl Chi-cuadrado p
N° capas parénquima empalizada 10 1 0.215 0.643
N°  capas parénquima esponjoso 10 1 0 1
ANEXO 16.  Análisis de varianza de 12 parámetros anatómicos de Astrocaryum 
carnosum para la fase 3. p<0.05, indica que existe diferencia signiicativa entre los 









Espesor lámina 10 63,963 1 63,963 ,551 0,461
Espesor epidermis adaxial 10 1,880 1 1,880 2,687 0,107
Espesor epidermis abaxial 10 4,434 1 4,434 2,169 0,146
Espesor hipodermis adaxial 10 ,048 1 ,048 ,009 0,926
Espesor hipodermis abaxial 10 6,080 1 6,080 ,721 0,399
Espesor parénquima  
empalizada
10 10,965 1 10,965 ,331 0,567
Espesor parénquima 
esponjoso
10 207,167 1 207,167 4,827 0,032
Largo paquete ibra no vascu-
lar adyacente a la hipodermis 
adaxial
10 74,727 1 74,727 2,765 0,102
Ancho paquete ibra no 
vascular adyacente a la 
hipodermis adaxial
10 9,385 1 9,385 1,241 0,270
Largo paquete ibra no 
vascular ubicado en el 
parénquima en empalizada
10 85,228 1 85,228 6,005 0,017
Ancho paquete ibra no 
vascular ubicado en el 
parénquima en empalizada
10 7,273 1 7,273 ,987 0,325
Densidad estomática 10 466,823 1 466,823 1,603 0,211
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ANEXO 17.  Prueba de Kruskal-Walis de dos parámetros anatómicos de 
Astrocaryum carnosum para la fase 3. p<0.05, indica que existe diferencia 
signiicativa entre los ejes producidos por semilla y los producidos por ramiicación 
basal.
Parámetros N gl Chi-cuadrado p
N° capas parénquima empalizada 10 1 1 0.317
N°  capas parénquima esponjoso 10 1 3.52 0.061
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En la palmera cespitosa Astrocaryum carnosum se describe y compara la morfología y anatomía foliar  entre 
ejes producidos por semilla y ejes producidos por ramiicación basal en tres fases de desarrollo; fase 1: hojas 
enteras, fase 2: hojas irregularmente pinnadas con 2 a 6 pares pinnas y fase 3 con 7 a 21 pares de pinnas. 
En cada caso se midieron cuatro parámetros morfológicos y 14 parámetros anatómicos para la fase 1; y 
12 parámetros morfológicos y 14 parámetros anatómicos para las fases 2 y 3. Se encontraron diferencias 
signiicativas (p<0.05) en el número de hojas, largo del pecíolo, largo de la lámina, ancho de la pinna basal y 
media, espesor del parénquima esponjoso, tamaño del paquete de ibras no vasculares y densidad estomática. 
Palabras claves: Huicungo; hábito cespitoso; ramiicación basal.
Abstract
For the caespitose palm Astrocaryum carnosum are described and compared the foliar morphology and 
anatomy between axes produced by seed and basal branching in three stages of development; stage 1: with 
entire leaves; stage 2: with 2–6 pairs of irregular pinnae and stage 3: with 7–21 pairs of pinnae. For each case 
were considered four morphological and 14 anatomical parameters for phase 1; and 12 morphological and 
14 anatomical parameters for phases 2 and 3. Signiicant differences (p<0.05) were found in the number of 
leaves, length of petiole, length of lamina, width of basal and middle pinna, thickness of spongy parenchyma, 
size of non–vascular ibers bundles and stomatal density. 
Keywords: Huicungo; caespitose; basal branching.
Anexo 18. Artículo cientíico publicado en una Revista Cientíica (Open Access).
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Introducción
Las plantas clonales son abundantes en los bosques tropicales 
(Caballé 1994). Se han planteado muchas ventajas adaptativas 
del crecimiento clonal, tales como: la habilidad para una rápida 
colonización de espacios abiertos, alta competitividad y mayor 
sobrevivencia bajo condiciones ambientales adversas (Bond & 
Midgley 2001). En las palmeras de sotobosque de los bosques 
tropicales, el crecimiento clonal es considerado una estrategia de 
crecimiento más que una estrategia de propagación-dispersión, 
la cual es llevada a cabo principalmente por semillas (Svenning 
2000). 
En las palmeras, el crecimiento clonal se da por ramiica-
ción basal, este proceso implica la producción de nuevos ejes 
a partir de yemas laterales ubicadas en la base del eje primario 
(Holttum 1955, Hallé et al. 1978, Tomlinson 1990). Según 
Font Quer (1982) un eje está formado por un vástago con 
raíces. La ramiicación basal se presenta en un 33% de las pal-
meras de América tropical (Balslev et al. 2011), las cuales son 
denominadas cespitosas, siendo caliicas de solitarias las que no 
ramiican (Corner 1966). La ramiicación basal es considerada 
una tendencia evolutiva en las palmeras, las cuales han llegado 
a ocupar todos los ecosistemas tropicales (Kahn y Granville 
1992), debido que contribuye a reducir su tasa de mortalidad 
(Svenning 2000) y por qué favorece a un establecimiento más 
eicientemente a partir de pequeñas poblaciones, haciéndolos 
buenos colonizadores (Salm et al. 2007). 
La sección Huicungo del género Astrocaryum abarca ocho 
especies cespitosas, las cuales  tienen una única forma de vida, 
sin embargo, su distribución alcanza una gran variedad de 
hábitats desde la región Sub Andina hasta la Amazonía baja 
(Kahn & Moussa 1994, Kahn 2008, Kahn & Millán 2013). 
Según Machahua et al. (2015) el proceso de ramiicación basal 
en Astrocaryum carnosum de la sección Huicungo permite una 
explotación óptima del espacio y asegura la continuidad de la 
población en el tiempo.
En este contexto, el presente trabajo describe y compara la 
morfología y anatomía foliar entre ejes producidos por semilla y 
ejes producidos por ramiicación basal, en tres fases de desarrollo 
de la palmera  Astrocaryum carnosum, con el objetivo de conocer 
como el tipo de crecimiento, a partir de semilla o ramiicación 
basal, inluye en la expresión de  los caracteres anatómicos y 
morfológicos.
Material y métodos
Área de estudio.– La evaluación y colecta de las muestras 
se llevó a cabo en cuatro localidades ubicadas en el valle 
del Alto Huallaga; dos pertenecientes a la región Huánu-
co: Tres de Mayo (8°28’46”S, 76°21’18”W) y La Banda 
(8°28’23”S, 76°20’03”W), y dos para la región San Martin: 
Tomás (8°25’30”S, 76°29’51”W) y Puerto Rico (8°33’54”S, 
76°16’47”W) (Fig. 1). En el área de estudio la precipitación 
pluvial anual promedio es de 1340 mm3 y la temperatura anual 
promedio es de 25.0 °C (GTZ, PROTADU & MPT 2008). 
El área de estudio corresponde a un valle de sedimentación 
luvialuvial, constituido por áreas relativamente planas, donde 
se encuentran las terrazas bajas inundables (GTZ, PROTADU 
& MPT 2008). La vegetación corresponde a un bosque tropical 
húmedo (Tosi 1960) y se caracteriza por presentar árboles que 
no superan los 30 m.
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Especie estudiada.– Astrocaryum carnosum F. Kahn & B. 
Millán es una especie endémica del Perú (Millán 2006), se dis-
tribuye en el valle del Alto Huallaga, desde Tocache hasta Tingo 
María (Kahn & Millán 2013). Crece en bosques sobre suelos 
hidromóricos y bosques de restinga sobre suelos aluviales esta-
cionalmente inundados (Kahn & Granville 1992). La palmera 
es cespitosa, subacaulescente o con tallo hasta 2 m de alto y 18 
cm de diámetro y hojas largas con pecíolo hasta 7.5 m de largo, 
con hasta 120 pares de pinnas dispuestas en una mismo plano. 
Durante su desarrollo, luego de germinar, las hojas de la 
palmera pasan por varias etapas de transformación (Tomlinson 
1990). La fase 1 corresponde a las plántulas con hojas de lámina 
entero bíido, la fase 2 a los juveniles de hojas irregularmente 
pinnadas con 2 a 6 pares de pinnas y la fase 3 a los juveniles 
de hojas con lámina irrregularmente pinnadas con 7 a 21 pares 
de pinnas. Transformaciones similares se observan durante el 
desarrollo de los ejes producidos por ramiicación basal (Fig. 2).
Muestreo y parámetros morfológicos.– Se consideraron 
palmeras separadas entre sí por una distancia de 40 m. Para los 
ejes producidos por ramiicación basal se veriico la conexión 
del eje a la planta madre antes de colectarlo.
Para la fase 1, se muestrearon 5 ejes producidos por semilla 
y 5 ejes producidos por ramiicación basal, provenientes de pal-
meras diferentes. Si bien los ejes producidos por semilla estaban 
en abundancia, solamente se encontraron cinco ejes producidos 
por ramiicación basal en el estado correspondiente a la fase 1. 
Se midieron cuatro parámetros morfológicos: número de hojas 
del eje; largo del pecíolo, largo de la lámina y ancho de la lámina 
de una hoja del eje.
Para la fase 2 y fase 3 se muestrearon en cada caso 30 ejes 
producidos por semilla y 30 ejes producidos por ramiicación 
basal. Para cada fase se midieron 12 parámetros morfológicos: 
número de hojas del eje; largo del pecíolo, largo de la lámina, 
largo de la pinna basal, ancho de la pinna basal, número de 
nervaduras de la pinna basal, largo de pinna media, ancho de la 
pinna media, número de nervaduras de la pinna media, largo de 
pinna apical, ancho de la pinna apical y número de nervaduras 
de la pinna apical de una hoja del eje.
Anatomía.– De los ejes muestreados en la evaluación mor-
fológica, se tomaron secciones de la pinna media; para la fase 
1, de 5 ejes producidos por semilla y 5 ejes producidos por 
ramiicación basal; y para cada una de las fases 2 y 3 de 10 ejes 
producidos por semilla y 10 ejes producidos por ramiicación 
basal. 
Las secciones fueron ijadas en solución FAA (Formol, Ácido 
acético, Alcohol etílico). Se realizaron cortes transversales a mano 
alzada y raspados para obtener la epidermis abaxial (Johansen 
1940, D’ Ambrogio 1986). La tinción fue realizada con safranina 
al 1% y el montaje con gelatina fenicada. Se registraron datos 
cuantitativos de 14 parámetros anatómicos: espesor de la lámina 
foliar, espesor de la epidermis adaxial, espesor de la epidermis 
abaxial, espesor de la hipodermis adaxial, espesor de la hipoder-
mis abaxial, espesor del parénquima cloroiliano en empalizada, 
espesor del parénquima cloroiliano esponjoso, largo y ancho del 
paquete de ibras no vasculares adyacente a la hipodermis adaxial, 
largo y ancho del paquete de ibras no vasculares ubicados en el 
parénquima en empalizada, número de capas del parénquima 
cloroiliano en empalizada, número de capas del parénquima 
cloroiliano esponjoso y la densidad estomática. Se realizaron tres 
réplicas de las mediciones por  eje. Las mediciones anatómicas 
se realizaron con el programa Leica LAS (Leica Microsystems 
2013), usando un microscopio binocular de luz Leica DM–500 
con una cámara digital incorporada ICC–50.
Figura 2. (A) Ejes producidos por ramiicación basal. (B) Eje producido por semilla.
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 Análisis estadístico.– Los análisis se realizaron con el paquete 
estadístico SPSS Statistics® 20.0. Se procedió en dos pasos: i) se 
evaluó la distribución normal de las variables por medio de la 
prueba estadística de Kolmogorov-Smirnov (p< 0.05); ii) se de-
terminó los parámetros que presentan una diferencia signiicativa 
entre los ejes producidos por semilla y los ejes producidos por 
ramiicación basal para las fases 1, 2 y 3; aplicando el análisis de 
varianza (ANOVA) para los parámetros que presentaron distri-
bución normal (p< 0.05) y la prueba de Kruskal Wallis (p< 0.05) 
para los parámetros que no presentaron distribución normal. 
Resultados
Morfología foliar.– En la fase 1, las hojas de los ejes produ-
cidos por semilla y los ejes producidos por ramiicación basal 
presentaron en común: vaina con margen ibroso y setas negras 
e indumento ferrugíneo o grisáceo en la supericie abaxial, 
pecíolo cilíndrico con indumento color ferrugíneo o grisáceo, 
lámina entero bíido con indumento blanquecino en el lado 
abaxial y aguijones negros en los bordes. El mayor número de 
hojas y el pecíolo más corto en los ejes producidos por semilla 
son signiicativamente diferentes de los ejes producidos por 
ramiicación basal (Tabla 1).
En la fase 2, las hojas de los ejes producidos por semilla y los 
ejes producidos por ramiicación basal presentaron en común: 
vaina con margen ibroso y setas negras e indumento ferrugíneo 
o grisáceo en la supericie abaxial; pecíolo cilíndrico con indu-
mento color ferrugíneo o grisáceo y aguijones negros presentes 
o ausentes; lámina pinnada con indumento blanquecino en 
el lado abaxial y aguijones negros en los bordes, pinna basal y 
media lineal–lanceolada con una o varias nervaduras principales, 
y pinna apical bíida con ambas partes lineal–lanceolada con 
varias nervaduras principales, raquis con indumento ferrugíneo 
o grisáceo con aguijones negros presentes o ausentes. El mayor 
número de hojas, el pecíolo más corto, y la lámina más corta en 
los ejes producidos por semilla son signiicativamente diferentes 
delos ejes producidos por ramiicación basal (Tabla 1).
En la fase 3, las hojas de los ejes producidos por semilla y los 
ejes producidos por ramiicación basal presentaron en común: 
vaina con margen ibroso y setas negras e indumento ferrugíneo 
o grisáceo en la supericie abaxial; pecíolo cilíndrico con indu-
mento color ferrugíneo o grisáceo y aguijones negros presentes 
o ausentes; lámina pinnada con indumento blanquecino en 
el lado abaxial y aguijones negros en los bordes, pinna basal y 
media lineal–lanceolada con una o varias nervaduras principales, 
y pinna apical bíida con ambas partes lineal–lanceolada con 
varias nervaduras principales, raquis con indumento ferrugíneo 
o grisáceo con aguijones negros presentes o ausentes. El mayor 
número de hojas, el pecíolo más corto, y las pinnas basal y la 
media más anchas en los ejes producidos por semilla son signi-
icativamente diferentes de los  ejes producidos por ramiicación 
basal. (Tabla 1).
Anatomía foliar.– 
En la fase 1, las hojas de los ejes producidos por semilla y  los 
ejes producidos por ramiicación basal presentaron en común: 
Sección transversal: epidermis adaxial formada por una capa 
de células rectangulares; epidermis abaxial formada por 
una capa de células ovaladas y tricomas cilíndricos simples 
pluricelulares; hipodermis adaxial formada por una capa 
de células rectangulares; hipodermis abaxial formada por 
una capa de células rectangulares o fusiformes; parénquima 
cloroiliano diferenciado en empalizada y esponjoso, donde 
se encuentran idioblastos; ibras no vasculares solitarias o en 
grupos de 2 – 4 o formando paquetes rodeados por estegma-
tos (cuerpos de sílice), estos paquetes se distribuyen en tres 
ilas, en la primera los paquetes presentan forma elíptica u 
ovoide y se ubican adyacentes a la hipodermis adaxial, en la 
segunda ila los paquetes presentan forma elíptica u ovoide 
y se ubican entre el parénquima en empalizada y esponjoso, 
y en la tercera ila los paquetes presentan forma circular y 
se ubican en el parénquima esponjoso; haz vascular mayor 
de forma circular u ovada, xilema compuesto por uno o dos 
vasos de metaxilema y loema distribuido en tres o cuatro 
paquetes
Vista supericial: epidermis adaxial formada por células con 
forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente y 
epidermis abaxial formada por células con forma poligonal 
dispuestas verticalmente; estomas presentes solo en regio-
nes intercostales de la supericie abaxial, formados por seis 
células subsidiarias (dos laterales a cada lado de las células 
oclusivas y dos terminales) y dos células oclusivas. La menor 
densidad estomática  en los ejes producidos por semilla son 
signiicativamente diferentes de los  ejes producidos por 
ramiicación basal (Tabla 2). 
En la fase 2, las hojas de los ejes producidos por semilla y  los 
ejes producidos por ramiicación basal presentaron en común: 
Sección transversal: epidermis adaxial formada por una capa 
de células rectangulares; epidermis abaxial formada por una 
capa de células ovaladas y tricomas cilíndricos simples pluri-
celulares; hipodermis adaxial formada por una capa de células 
rectangulares; hipodermis abaxial formada por una capa de 
células rectangulares o fusiformes; parénquima cloroiliano 
diferenciado en empalizada y esponjoso, donde se encuentran 
idioblastos; ibras no vasculares, solitarias o en grupos de 
2 – 4 o formando paquetes rodeados por estegmatos, estos 
paquetes se distribuyen en tres ilas, en la primera los paquetes 
presentan forma elíptica u ovoide y se ubican adyacentes a la 
hipodermis adaxial, en la segunda ila los paquetes presentan 
forma elíptica u ovoide y se ubican en el parénquima en 
empalizada, y en la tercera ila los paquetes presentan forma 
circular y se ubican en el parénquima esponjoso; haz vascular 
mayor de forma circular u ovada, xilema compuesto por 
uno o dos vasos de metaxilema y loema distribuido en tres 
o cuatro paquetes. 
Vista supericial: epidermis adaxial formada por células con 
forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente y 
epidermis abaxial formada por células con forma poligonal 
dispuestas verticalmente; estomas presentes solo en regiones 
intercostales de la supericie abaxial, formados por seis células 
subsidiarias (dos laterales a cada lado de las células oclusivas 
y dos terminales) y dos células oclusivas. El mayor espesor 
de la lámina, epidermis abaxial y parénquima esponjoso; el 
mayor ancho del paquete de ibras no vasculares ubicado en 
el parénquima en empalizada y la mayor densidad estomática 
en los ejes producidos por semilla son signiicativamente dife-
rentes de los ejes producidos por ramiicación basal (Tabla 2). 
En la fase 3, las hojas de los  ejes producidos por semillas y 
los ejes producidos por ramiicación basal presentaron en común: 
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Eje producido por semilla 




N Media ± DS (min–max) Media ± DS (min–max) p
Fase 1
Número de hojas 5 4.4 ± 1.1 (3.0 – 6.0) 2.0 ± 0 (2.0 – 2.0) * ANOVA
Largo del pecíolo (cm) 5 20.7 ± 11.3 (12.0 – 39.5) 37.6 ± 10.7 (22.0 – 52.0) * ANOVA
Largo  de la lámina (cm) 5 28.6 ± 11.6 (16.5 – 47.7) 28.2 ± 7.8 (17.5 – 35) — ANOVA
Ancho de la lámina 5 10.1 ± 4.1 (6.0 – 17.0) 10.7 ± 2.1 (8.5 – 12.5) — ANOVA
Fase 2
Número de hojas 30 6.0 ± 1.4 (3.0 – 9.0) 3.7 ± 1.4 (1.0 – 6.0) * ANOVA
Largo del pecíolo (cm) 30 61.9 ± 16.0 (33.0 – 93.5) 93.5 ± 34.7 (34.0 – 178.0) * ANOVA
Largo  de la lámina (cm) 30 65.9 ± 15.6 (27.5 – 104.0) 75.2 ± 20.1 (45.0 – 123.3) * ANOVA
Largo pinna basal (cm) 30 52.6 ± 11.2 (30.0 – 76.0) 55.1 ± 14.1 (38.1 – 89.0) — ANOVA
Ancho pinna basal (cm) 30 6.7 ± 2.6 (1.7 – 12.2) 6.1 ± 2.8 (2.3 – 13.7) — ANOVA
Número nervaduras pinna basal 30 4.8 ± 1.5 (1.0 – 7.0) 4.8 ± 1.7 (2.0 – 9.0) — ANOVA
Largo pinna media (cm) 30 48.1 ± 10.3 (30.5 – 71.5) 51.1 ± 11.0 (34.9 – 81.0) — ANOVA
Ancho pinna media (cm) 30 7.6 ± 2.4 (1.4 – 11.6) 6.7 ±  2.1 (1.4 – 10.4) — ANOVA
Número nervaduras pinna media 30 4.8 ± 1.3 (1.0 – 7.0) 4.7 ± 1.3 (1.0 – 7.0) — Kruskal–Walis
Largo pinna apical (cm) 30 39.5 ± 8.6 (23.0 – 55.5) 40.8 ± 8.8 (29.0 – 64.5) — ANOVA
Ancho pinna apical (cm) 30 18.4 ± 5.6 (9.0 – 29.0) 17.3 ± 5.6 (10.3 – 33.0) — ANOVA
Número nervaduras pinna apical 30 17.3 ± 3.3 (12.0 – 23.0) 18.0 ± 3.1 (13.0 – 25.0) — ANOVA
Fase 3
Número de hojas 30 6.7 ± 1.6 (4.0 – 11.0) 4.4 ± 1.1 (2.0 – 7.0) * ANOVA
Largo del pecíolo (cm) 30 111.1 ± 32.3 (34.0 – 183.0) 141.2 ± 47.2 (46.0 – 247.0) * ANOVA
Largo  de la lámina (cm) 30 141.0 ± 31.5 (72.0 – 212.0) 139.9 ± 28.8 (91.0 – 196.0) — ANOVA
Largo pinna basal (cm) 30 59.3 ± 14.9 (19.0 – 94.0) 57.1 ± 13.5 (27.5 – 94.4) — ANOVA
Ancho pinna basal (cm) 30 3.0 ± 1.5 (1.1 – 7.5) 2.5 ± 1.1 (0.9 – 6.2) * Kruskal–Walis
Número nervaduras pinna basal 30 2.0 ± 1.0 (1.0 – 6.0) 1.7 ± 0.8 (1.0 – 4.0) — Kruskal–Walis
Largo pinna media (cm) 30 63.4 ± 14.3 (18.0 – 104.0) 61.3 ± 14.5 (26.0 – 92.0) — ANOVA
Ancho pinna media (cm) 30 5.1 ± 4.0 (1.6 – 17.8) 4.3 ±  3.6 (1.2 – 14.0) * Kruskal–Walis
Número nervaduras pinna media 30 2.4 ± 2.0 (1.0 – 9.0) 2.3 ± 2.0 (1.0 – 10.0) — Kruskal–Walis
Largo pinna apical (cm) 30 57.1 ± 12.1 (25.0 – 88.0) 55.2 ± 9.1 (33.8 – 72.0) — ANOVA
Ancho pinna apical (cm) 30 32.8 ± 7.5 (20.0 – 52.0) 29.9 ± 7.9 (12.0 – 49.0) — ANOVA
Número nervaduras pinna apical 30 24.4 ± 3.7 (18.0 – 36.0) 23.0 ± 3.7 (13.0 – 30.0) — ANOVA
Tabla 1.  Astrocaryum carnosum — Datos comparativos de cuatro parámetros morfológicos de la hoja para la fase 1 y 12 
parámetros morfológicos de la hoja para las fases 2 y 3 entre ejes producidos por semilla y ejes producidos por ramiicación 
basal  (* p<0.05; – p>0.05).
Sección transversal: epidermis adaxial formada por una capa 
de células rectangulares; epidermis abaxial formada por una 
capa de células ovaladas y tricomas cilíndricos simples pluri-
celulares; hipodermis adaxial formada por una capa de células 
rectangulares; hipodermis abaxial formada por una capa de 
células rectangulares o fusiformes; parénquima cloroiliano 
diferenciado en empalizada y esponjoso, donde se encuentran 
idioblastos; ibras no vasculares, solitarias o en grupos de 
2 – 4 o formando paquetes rodeados por estegmatos, estos 
paquetes se distribuyen en tres ilas, en la primera los paquetes 
presentan forma elíptica u ovoide y se ubican adyacentes a la 
hipodermis adaxial, en la segunda ila los paquetes presentan 
forma elíptica u ovoide y se ubican en el parénquima en 
empalizada, y en la tercera ila los paquetes presentan forma 
circular y se ubican en el parénquima esponjoso; haz vascular 
mayor de forma circular u ovada, xilema compuesto por 
uno o dos vasos de metaxilema y loema distribuido en tres 
o cuatro paquetes. 
Vista supericial: epidermis adaxial formada por células con 
forma rectangular o poligonal dispuestas oblicuamente y 
epidermis abaxial formada por células con forma poligonal 
dispuestas verticalmente; estomas presentes solo en regiones 
intercostales de la supericie abaxial, formados por seis células 
subsidiarias (dos laterales a cada lado de las células oclusivas 
y dos terminales) y dos células oclusivas. El mayor espesor 
del parénquima esponjoso y el menor largo del paquete de 
ibras no vasculares en el parénquima en empalizada en los 
ejes producidos por semilla son signiicativamente diferentes 
de los ejes producidos por ramiicación basal.
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Eje producido por semilla
 Eje producido por 
ramiicación basal Análisis 
comparativo
N Media ± DS (min–max) Media ± DS (min–max) p
Fase 1
Espesor lámina (µm) 5 106.7 ± 11.6 (87.8 – 134.4) 103.4 ± 9.2 (87.7 – 116.4) — Kruskal-Walis
Espesor epidermis adaxial (µm) 5 6.3 ± 0.6 (5.1 – 7.2) 6.4 ± 1.1 (4.9 – 8.6) — Kruskal-Walis
Espesor epidermis abaxial (µm) 5 7.5 ± 1.7 (5.4 – 12) 6.7 ± 1.3 (4.7 – 8.6) — Kruskal-Walis
Espesor hipodermis adaxial (µm) 5 11.1 ± 1.6 (9.3 – 14.3) 11.2 ± 1.6 (8.7 – 13.5) — ANOVA
Espesor hipodermis abaxial (µm) 5 15.1 ± 3.0 (11.1 – 20.2) 13.6 ± 3.3 (6.6 – 18.8) — ANOVA
Número capas parénquima en empalizada 5 1.1 ± 0.3 (1.0 – 2.0) 1.0 ± 0.0 (1.0 – 1.0) — Kruskal-Walis
Espesor parénquima en empalizada (µm) 5 23.3 ± 4.3 (19.0 – 35.2) 21.2 ± 3.9 (15.4 – 28.6) — ANOVA
Número capas parénquima esponjoso 5 3.0 ± 0.4 (2.0 – 4.0) 2.9 ± 0.3 (2.0 – 3.0) — Kruskal-Walis
Espesor parénquima esponjoso (µm) 5 44.9 ±8.1 (33.4 – 65.8) 44.1 ± 7.8 (27.4 – 54.3) — Kruskal-Walis
Largo paquete de ibras no vasculares 1  (µm) 5 25.0 ± 4.1 (19.3 – 33.1) 25.3 ± 3.5 (21.6 – 32.8) — ANOVA
Ancho paquete de ibras no vasculares 1 (µm) 5 17.9 ± 1.9 (15.4 – 21.6) 19.2 ± 2.7 (15.2 – 26.7) — Kruskal-Walis
Largo paquete de ibras no vasculares 2  (µm) 5 24.5 ±4.0 (19.0 – 33.7) 24.7 ± 3.1 (20.3 – 29.2) — ANOVA
Ancho paquete de ibras no vasculares 2  (µm) 5 18.3 ± 3.3 (12.7 – 26.4) 18.8 ± 2.9 (11.6 – 24.1) — ANOVA
Densidad estomática (mm²) 5 95.2 ± 14.2 (69.2 – 113.2) 113.6 ± 25.4 (62.9 – 144.7) * ANOVA
Fase 2
Espesor lámina (µm) 10 129.4 ± 10.2 (108.7 – 143.6) 123.6 ± 12.0 (94.0 – 138.6) * ANOVA
Espesor epidermis adaxial (µm) 10 4.7 ± 0.7 (3.3 – 5.8) 5.0 ± 0.7 (3.8 – 6.4) — ANOVA
Espesor epidermis abaxial (µm) 10 7.2 ± 1.3 (4.9 – 10.2) 6.4 ± 1.0 (4.5 – 8.5) * ANOVA
Espesor hipodermis adaxial (µm) 10 12.3 ± 1.8 (8.4 – 17.0) 12.3 ± 1.7 (9.0 – 15.4) — ANOVA
Espesor hipodermis abaxial (µm) 10 14.6 ± 3.2 (9.6 – 21.1) 13.3 ±  3.3 (9.1 – 21.3) — ANOVA
Número capas parénquima en empalizada 10 1.9 ± 0.3 (1.0 – 2.0) 1.9 ± 0.3 (1.0 – 2.0) — Kruskal-Walis
Espesor parénquima en empalizada (µm) 10 41.7 ± 6.7 (23.9 – 53.2) 40.4 ± 7.0 (24.6 – 49.8) — ANOVA
Número capas parénquima esponjoso 10 3.1 ± 0.3 (3.0 – 4.0) 3.1 ± 0.3 (3.0 – 4.0) — Kruskal-Walis
Espesor parénquima esponjoso (µm) 10 45.9 ± 5.0 (37.0 – 55.0) 43.0 ± 6.2 (30.1 – 51.3) * ANOVA
Largo paquete de ibras no vasculares 1  (µm) 10 25.8 ± 4.2 (19.4 – 33.3) 27.2 ± 4.7 (17.9 – 36.4) — ANOVA
Ancho paquete de ibras no vasculares 1 (µm) 10 16.8 ± 2.5 (11.9 – 24.1) 17.2 ± 3.1 (11.2 – 24.8) — ANOVA
Largo paquete de ibras no vasculares 2  (µm) 10 29.0 ± 3.8 (22.0 – 37.6) 27.5 ± 5.1 (16.4 – 35.9) — ANOVA
Ancho paquete de ibras no vasculares 2  (µm) 10 19.7 ± 2.0 (15.4 – 24.9) 17.6 ± 3.0 (12.9 – 25.4) * ANOVA
Densidad estomática (mm²) 10 123.6 ± 12.8 (97.0 – 156.3) 110.8 ± 18.6 (81.3 – 159.7) * ANOVA
Fase 3
Espesor lámina (µm) 10 142.3 ± 11.4 (118.0 – 161.4) 140.2 ± 10.1 (120.9 – 163.9) — ANOVA
Espesor epidermis adaxial (µm) 10 5.0 ± 0.7 (3.9 – 6.1) 5.3 ± 1.0 (3.5 – 8.4) — ANOVA
Espesor epidermis abaxial (µm) 10 7.4 ± 1.2 (5.4 – 10.2) 8.0 ± 1.6 (6.1 – 12.7) — ANOVA
Espesor hipodermis adaxial (µm) 10 13.5 ± 2.1 (10.1 – 19.9) 13.4 ± 2.6 (10.0 – 20.1) — ANOVA
Espesor hipodermis abaxial (µm) 10 13.5 ± 2.9 (8.1 – 20.1) 14.1 ±  2.9 (8.5 – 20.2) — ANOVA
Número capas parénquima en empalizada 10 1.97 ± 0.2 (1.0 – 2.0) 2.0 ± 0.0 (2.0 – 2.0) — Kruskal-Walis
Espesor parénquima en empalizada (µm) 10 49.5 ± 5.9 (33.0 – 61.0) 50.3 ± 5.6 (36.3 – 62.5) — ANOVA
Número capas parénquima esponjoso 10 3.5 ± 0.6 (2.0 – 4.0) 3.3 ± 0.4 (3.0 – 4.0) — Kruskal-Walis
Espesor parénquima esponjoso (µm) 10 50.6 ± 7.1 (39.4 – 66.4) 46.9 ± 6.0 (37.6 – 61.7) * ANOVA
Largo paquete de ibras no vasculares 1  (µm) 10 26.8 ± 5.4 (16.4 – 38.0) 29.0 ± 4.9 (16.4 – 39.4) — ANOVA
Ancho paquete de ibras no vasculares 1 (µm) 10 16.7 ± 2.6 (12.4 – 22.4) 17.5 ± 2.9 (11.3 – 24.9) — ANOVA
Largo paquete de ibras no vasculares 2  (µm) 10 26.6 ± 3.5 (18.5 – 33.0) 29.0 ± 4.0 (20.0 – 35.9) * ANOVA
Ancho paquete de ibras no vasculares 2  (µm) 10 17.8 ± 2.7 (12.4 – 24.6) 18.5 ± 2.7 (13.0 – 25.0) — ANOVA
Densidad estomática (mm²) 10 110.9 ± 16.9 (78.2 – 154.6) 116.5 ± 17.2 (82.0 – 157.3) — ANOVA
1 y 2: paquetes de ibras no vasculares adyacente a la hipodermis adaxial y ubicados en el parénquima en empalizada, respectivamente.
Tabla 2. Astrocaryum carnosum — Datos comparativos de 14 parámetros anatómicos de la hoja para las fases 1, 2 y 3 entre 
ejes  producidos por semilla y ejes producidos por ramiicación basal. (* p<0.05; - p>0.05). 
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Discusión
El menor número de hojas en las tres fases de desarrollo  de 
los ejes producidos por ramiicación basal puede resultar de la 
menor necesidad de material fotosintético, ya sea por la exis-
tencia de conexiones entre los ejes o por la competencia por el 
espacio con otros ejes del individuo cespitoso. Por un lado, la 
existencia de conexiones entre los ejes permite el transporte de 
agua y nutrimientos para el desarrollo de los nuevos ejes (Alpert 
& Mooney 1986), lo cual ha sido estudiado en otras palmeras 
como Astrocaryum mexicanum (Mendoza et al. 1987), Chamae-
dorea tepejilote (Oyama & Mendoza 1990), Geonoma congesta 
(Chadzon 1992) y Reinhardtia gracilis (Mendoza & Franco 
1992). Por otro lado, la competencia por el espacio con los otros 
ejes es debido a que la translocación de recursos que se da en un 
ambiente inevitablemente heterogéneo, ya que cada eje compite 
con los otros por la luz y nutrientes dentro de cierta zona, donde 
la intensidad de competencia varía en función de la densidad 
local (Herben 2004). En el caso de los individuos producidos 
por semilla, el mayor número de hojas respondería a una mayor 
necesidad de recursos para realizar la fotosíntesis, debido a que 
no cuenta con el beneicio de la translocación de recursos. 
Con respecto al tamaño del pecíolo, su mayor largo en 
los ejes producidos por ramificación basal podría interpre-
tarse como una estrategia para alcanzar la luz, considerando 
que tiene que competir con los otros ejes para acceder a 
este recurso (Herben 2004). Este comportamiento en el 
incremento de la longitud del pecíolo ha sido observado en 
los ejes de Trifolium repens (Fabaceae) como una respuesta 
morfológica a la competencia por la luz, y fue considerado 
un rasgo principal del crecimiento vertical (Bittebiere et al. 
2012). Según Chadzon (1992) este crecimiento vertical en 
la palmera Geonoma congesta es realizada por la elongación 
del tallo de los ejes más jóvenes producidos por ramificación 
basal. El menor ancho de las pinnas basal y media en los 
ejes producidos por ramificación basal, en la fase 3, podría 
indicar un mayor desarrollo de estos, debido que el desarro-
llo foliar de las palmeras implica una segmentación gradual 
de la lámina, la cual llega a ser uniforme en la fase adulta 
(Tomlinson 1990), lo que implica una reducción gradual 
del ancho de las pinnas, por pasar de tener varias nervaduras 
principales por pinna a una sola nervadura principal por pin-
na. Así mismo, la escasa presencia de los rametos producidos 
por ramificación basal en la fase 1 respecto a la abundancia 
de rametos producidos por semilla, observados en campo, 
indica que esta fase es muy breve en los ejes producidos por 
ramificación basal, lo cual podría indicar también una mayor 
tasa de crecimiento. Este rápido crecimiento de los brotes 
producidos por ramificación basal fue también reportado 
en la palmera Geonoma congesta (Chazdon 1992). 
Un mayor espesor del parénquima esponjoso en los ejes pro-
ducidos por semilla de la fase 2 y 3  podría estar respondiendo a 
una mayor capacidad fotosintética (Evert 2008), ya que estos no 
son subsidiados por un tipo de integración isiológica como en 
el caso de los de ejes producidos por ramiicación basal (Fischer 
& Kleunen 2002), los cuales incrementarían su supervivencia 
mientras su producción (capacidad fotosintética) sería solo un 
aspecto secundario, esto concuerda con el modelo propuesto 
por Maygar et al. (2004) para desarrollo de poblaciones con 
crecimiento clonal.
La densidad estomática puede afectar la asimilación de CO
2
 
interviniendo en la tasa de crecimiento relativa (Lambers et 
al. 1998). Por tanto, una mayor densidad estomatica afecta 
positivamente la tasa de crecimiento, en los ejes producidos por 
semilla en la fase 2, y en los ejes producidos por ramiicación 
basal en la fase 1. 
El tamaño del paquete de ibras no vasculares ubicados en el 
parénquima en empalizada es signiicativamente diferente entre 
los ejes juveniles producidos por semilla y los ejes producidos 
por ramiicación basal. Sin embargo, se expresa como un carácter 
variable ya que es mayor en la fase 2 y menor en la fase 3 de 
ejes producidos por semillas respecto a los ejes producidos por 
ramiicación basal. Estas ibras no vasculares contribuyen como 
suplemento para el esqueleto vascular (Tomlinson 1990). Sin 
embargo una fracción reducida de ibras dentro de la lámina 
tiene el beneicio adicional de incrementar la fracción de masa 
relativa de tejido clorenquimático (Garnier et al. 1999, Niine-
mets et al. 2007). 
Los resultados muestran que el tipo de crecimiento, a partir 
de semilla o ramiicación basal, no inluye en la expresión de 
caracteres cualitativos morfológicos y anatómicos, sin embargo si 
inluye en la expresión de algunos caracteres cuantitativos mor-
fológicos y anatómicos que los diferencian signiicativamente, 
caracteres que pueden estar relacionados con su adaptación y 
desarrollo de acuerdo a su tipo de crecimiento. 
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